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1 UVOD 
 
1.1 NAMEN DELA 
 
Z magistrskim delom smo želeli ugotoviti velikost vpadnega kota in obliko receptivnega 
polja fotoreceptorjev v različnih delih mrežnice obeh spolov navadnega obada (Tabanus 
bromius). Ugotoviti smo želeli tudi, kako so vpadni koti odvisni od svetlobne adaptiranosti 
fotoreceptorjev. Poskusili smo vpeljati novo metodo kartiranja receptivnih polj z uporabo 
projektorja, osnovanega na tehnologiji mikrozrcal.  
 
1.2 DELOVNE HIPOTEZE 
 
1) Obad je dnevno aktiven, zato bo vpadni kot približno enak interomatidijskem kotu. 
2) Receptivna polja bodo izotropna; vpadni kot bo približno enako velik v vseh smereh. 
3) Ločljivost vida v akutni coni bo med spoloma primerljiva. 
4) Svetlobna adaptacija ne bo pomembno vplivala na velikost receptivnih polj. 
5) Obad premore nadločljivostni vid. 
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2 PREGLED LITERATURE 
2.1 OPIS ŽIVALI 
 
Navadni obad (Tabanus bromius; Insecta: Diptera) je srednje velika vrsta obada, ki ima 
telo dolgo v povprečju med 13 in 15 mm. Je relativno variabilna vrsta, ki jo je mogoče 
najti v barvnih odtenkih, ki segajo od rjavo rumene pa do temno sive barve. Oba spola 
imata kosmat, temen zadek, vzdolž katerega tečejo tri vrste rumenih ali rjavo-sivih pik. Oči 
so zelenkaste, z eno samo ravno, rdeče-vijolično črto, ki poteka vzdolž ekvatorja očesa (. 
Navadni obad leti vse od poznega maja pa do začetka septembra, največjo številčnost 
doseže julija in avgusta. Baldacchino in sod. (2014) so za populacije, živeče v francoskih 
Pirenejih, ugotovili, da se na gorskih pašnikih samice preferenčno prehranjujejo s krvjo 
goveda in srn, v manjši meri pa tudi konj, medtem ko v gozdnem habitatu, kjer pašna 
živina ni prisotna, pa se preferenčno prehranjujejo prav s krvjo srnjadi, v manjši meri tudi s 
krvjo drugih sodoprstih kopitarjev. Kniepert (1980) je dokazal, da tako samci kot samice 
navadnega in drugih vrst obadov redno uživajo cvetni nektar.  
 
2.2 ZGRADBA IN DELOVANJE OČESA 
2.2.1 Zgradba očesa 
 
Večina odraslih krilatih žuželk ima sestavljene oči, ki so, kot ime pove, sestavljene iz 
mnogo podenot, imenovanih omatidiji. Vsak omatidij je sestavljen iz optičnega dela, ki je 
zadolžen za zbiranje svetlobe, in čutnega dela, ki spremeni svetlobo v električno 
vzburjenje.  Optični del omatidija je sestavljen iz bikonveksne kornealne leče. Pod korneo 
se nahajajo štiri celice, ki sestavljajo kristalni stožec, ki je lateralno obdan s primarnimi 
pigmentnimi celicami. Čutni del je sestavljen iz podolgovatih fotoreceptorjev. Omatidiji 
dvokrilcev imajo 8 fotoreceptorjev.  Iz vsakega fotoreceptorja se bazalno širi akson, ki 
tvori sinapse z vidnimi internevroni. Okoli čutnega dela omatidija je običajno 12-18 
sekundarnih pigmentnih celic, ki preprečujejo, da bi se svetloba iz enega omatidija širila na 
druge. Robovi fotoreceptorjev ki so usmerjeni proti osrednji osi omatidija, so spremenjeni, 
tako da imajo veliko mikrovilov. Mikrovili enega fotoreceptorja tvorijo rabdomero. 
Skupek rabdomer enega omatidija tvori rabdom. Rabdomere so zaradi velike količine 
lipidov v nagubani membrani in vsebnosti molekul, ki absorbirajo svetlobo (rodopsinov), 
optično gostejše od okolice, zato delujejo kot svetlobni vodnik (Land in Chittka, 2013).  
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2.2.2 Apozicija, superpozicija in nevralna superpozicija 
 
Optični ustroj sestavljenih oči žuželk je mogoče razdeliti na tri osnovne tipe: apozicijo, 
optično superpozicijo in nevralno superpozicijo. Omatidiji so pri apozicijskem in nevralno 
superpozicijskem tipu optično ločeni s pigmenti v sekundarnih pigmentnih celicah, pri 
očeh s superpozicijsko optiko pa ne. Rabdomere posameznih omatidijev so v apozicijskih 
in superpozicijskih očeh združene, skupaj vzorčijo isti del vidnega polja, in tvorijo zliti ali 
zaprti rabdom. V očeh z nevralno superpozicijo pa so rabdomere prostorsko in optično 
ločene ter tvorijo odprti rabdom (Land, 1992; Agi in sod., 2014). Tak rabdom najdemo pri 
višjih dvokrilcih; sestavlja ga osem fotoreceptorjev, od katerih jih šest (R1-6), nameščenih 
na periferiji omatidija, sodeluje pri zaznavi akromatskih kontrastov, dva v centru omatidija 
(R7, R8) pa pri barvnem in polarizacijskem vidu. Šest različnih celic R1-6 iz šestih 
sosednjih omatidijev vzorči isti del vidnega polja. Njihovi aksoni tvorijo sinapse z eno 
samo skupino velikih monopolarnih celic (LMC, VMC) v prvi optični nevropili, lamini. 
Telesca VMC in terminali aksonov fotoreceptorjev sestavljajo laminarno kaseto. Skupino 
VMC in povezanih R1-6 imenujemo nevroomatidij, ki je tudi osnovna optična in 
funkcionalna enota sestavljenega očesa z nevralno superpozicijo (Land, 1989; Lars in 
Chittka, 2013). Vpadni kot nevroomatidija je načeloma  enak kot pri apozicijskem očesu, 
razlika je le v kvantnem ulovu VMC, ki je zaradi konvergence oziroma nevralne 
superpozicije 6 x večji. Prednost očesa z nevralno superpozicijo je v tem, da ohranja 
ločljivost apozicijskega očesa, hkrati pa poveča svetlobno občutljivost. Nevralna 
superpozicija omogoča dvokrilcem letenje v somraku (Land in Nilsson, 2012; Agi in sod., 
2014). 
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Slika 1: Nevralno superpozicijsko oko. Prikaz 3 fotoreceptorjev, v 3 različnih omatidijih, ki so vsi obrnjeni 
v isto smer (a).  Destinacije aksonov iz posamičnega omatidija (b). Izvor aksonov, ki gredo v posamično 
laminarno kaseto, vseh 6 fotoreceptojev je optično poravnanih (c). Trodimenzionalna shema projekcij 
aksonov iz dveh omatidijev na kasete lamine (d). Oznake: R1, R2, R3, R4, R5, R6, R7, R8 -  fotoreceptorji in 
njihovi aksoni; L1,L2,L3,L4 – Velike monopolarne celice. Prirejeno po Hardie (1985: 13). 
 
2.2.3 Svetlobna adaptacija 
 
Žuželke uravnavajo količino svetlobe, ki seže v njihove sestavljene oči, s pomočjo 
premikov zrnc zaščitnih pigmentov. Mehanizem je ekvivalent našega zeničnega refleksa, 
zato ga imenujemo pupila. Dvokrilci imajo zaščitne pigmente nameščene v primarnih in 
sekundarnih pigmentnih celicah ter v telescih fotoreceptorjev. Pigmenti v pigmentnih 
celicah so pri dvokrilcih stacionarni in zgolj optično ločujejo omatidije. Pupilarni refleks je 
posledica premikov pigmentnih zrnc v telescih fotoreceptorjev, ki potujejo v radialni 
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smeri. V svetlo adaptiranem očesu so pigmentna zrnca zgoščena blizu rabdoma, v temno 
adaptiranem očesu pa so razpršene periferno. Zrnca, ki so blizu rabdoma, absorbirajo del 
energije svetlobnega vala, ki potuje po rabdomeri. Absorbcija je odvisna od preseka 
rabdomere, absorbance zrnc in valovne dolžine svetlobe (Nilsson, 1989; Warrant, 1999; 
Warrant, 2006). 
 
Tak sistem ima majhen vpliv na vpadni kot in ostrino vida (Stavenga 2004). Proces 
premika pigmentnih granul je zelo hiter (običajno traja med 5 in 20 s), ker premagujejo 
zelo majhne razdalje. Rabdomi apozicijskih oči so pogosto obdani z palisadnim tkivom, 
sestavljenim iz znotrajceličnih cistern in zunajceličnih invaginacij. Ob adaptaciji na svetle 
pogoje običajno pride tudi do sprememb obsežnosti palisadnega tkiva, razpad cistern 
endoplazmatskega retikla okoli rabdoma v manjše vezikle ter spremembe številčnosti in 
razporeditve mitohondrijev okoli rabdoma (Land, 1989; Warrant, 2006).  
 
2.2.4 Fototransdukcija 
 
Fototransdukcija je proces pretvorbe energije fotonov vidne svetlobe v vzburjenje 
fotoreceptorjev. Začne se z absorpcijo fotona na molekuli vidnega pigmenta, rodopsina. Ob 
tem pride do konformacijske spremembe rodopsina (R) v metarodopsin (M). Rodopsin je z 
G proteinom sklopljen receptor; njegova aktivacija vodi v aktivacijo heterotrimernega G 
proteina. Ta razpade na α in βγ podenoti, α podenota disocira stran od mesta in aktivira 
fosfolipazo C (PLC). Aktivacija poteče zaradi izmenjave gvanozindifosfata  (GDP) z 
gvanozintrifosfatom (GTP). PLC hidrolizira fosfatidilinozitol-4,5-bifosfat (PIP2) v topni 
inozitoltrifosfat (InsP3), v membransko vezan diacilglicerol (DAG) in v proton. Hidroliza 
je tako hitra in obsežna, da privede do zmanjšanja membrane mikrovila z aktivirano 
kaskado. Povišana tenzija membrane in lokalno zakisanje odpreta TRP in TRPL kanale 
(Hardie in Franze, 2012). Odprtje TRP in TRPL kanalov povzroči vdor Ca2+ v celico, kar 
depolarizira fotoreceptorje. Elementarnemu toku, ki ga sproži absorbcija enega fotona, 
pravimo kvantni sunek. Membrana fotoreceptorja elektrotonično sešteva kvantne sunke v 
graduirani receptorski potencial. Ta se prevaja po aksonu do terminala, kjer proži izpust 
histamina in s tem prenos signala naprej na laminarne nevrone (Xu in sod., 2015). 
Fototransdukcijo encimsko zaključi vezava molekule arestina 2 na metarodopsin ter 
inaktivacija vseh nadaljnjih stopenj transdukcijske kaskade (Katz in Minke, 2009; 
Delgrado in sod., 2014). 
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2.2.5 Lamina in energetika 
2.2.5.1 Struktura 
 
Lamina je prvi ganglij vidnega sistema členonožcev, ki pri dvokrilcih zavzema sorazmerno 
velik delež živčevja. Velikost je posledica pomembnosti vida za dvokrilce, ki ima izredno 
visoko časovno  ločljivost. Obadi ločujejo posamezne svetlobne bliske vse do frekvence 
450 Hz (Belušič in sod., 2017). Naloga lamine je ojačenje kontrastov in posredovanje  
informacij o svetlobi naprej na višje nevrone. To nalogo opravljajo posebne celice v 
lamini, imenovane velike monopolarne celice (VMC). Fotoreceptorji imajo nizko ojačitev 
kontrasta, zgolj 3-4 mV na enoto kontrasta, vendar velik dinamični delovni razpon, do 
1:106. VMC odštevajo povprečen odziv fotoreceptorjev in močno ojačijo odziv na kontrast. 
Vsaka laminarna kaseta prejme signal iz 6 različnih fotoreceptorjev iz 6 različnih 
omatidijev ter iz enega osrednjega rabdoma (R7, R8), skupaj iz 7 svetločutnih enot. 
Razmerje signal/šum je zaradi tega za faktor √7 =2.65 x boljše, kot v primeru, da bi VMC 
prejela signal iz enega samega fotoreceptorja (Sterling in Laughlin, 2015). Enačba 
razmerje S/Š matričnih vzorčevalnikov (enačba 1) omogoča izračun razmerja S/Š za 
naključne procese:  
 
ܵ/Š ൌ √݊ … (1) 
 
Pri čemer je n število enot matričnega vzorčevalnika. Tako dobimo, da se S/Š razmerje na 
laminarni kaseti izboljša za faktor √7  (Sterling  in Laughlin, 2015).  
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Slika 2: Vzdolžni prerez proksimalne mrežnice navadnega obada (T. bromius). Mrežnica (a), lamina (b), 
lamina, ki je odstopila zaradi fiksacije (c). Oznake: FR – fotoreceptorji v omatidijih, K - kiazma, prekrižanje 
aksonov iz 7 omatidijev na eno laminarno kaseto, VMC - velike monopolarne celice, A – pletež aksonov 
VMC in R7/R8. Preparat je bil pobarvan z barvilom Azur II (foto: Meglič A., 2017). 
 
Vsaka laminarna kaseta je sestavljena iz 16 celic, v njej se končajo aksoni fotoreceptorjev 
R1-R6, prisotnih je še 10 internevronov ter 3 tipi glije. Aksoni fotoreceptorjev R7 in R8 
prečkajo lamino, pri tem pa tvorijo zelo malo sinaps, saj jih tvorijo v naslednji optični 
nevropili, meduli. Za povečanje učinkovitosti vezave so nevroni, ki naredijo največje 
število sinaps, najbližje skupaj. R1-R6 fotoreceptorji tvorijo največ sinaps (70 %), ki so v 
obliki tetrad. Najbolj pogoste so izhodne tetrade pri katerih se presinaptično mesto 
terminala fotoreceptorja povezuje s štirimi postsinaptičnimi elementi: L1 in L2 VMC, z 
amakrino celico in bodisi z L3 VMC ali z glia celico. Amakrine celice z svojimi dendriti 
tvorijo lateralno mrežo, ki sodeluje pri 90 % sinaps v kaseti, zato so nameščene med robom 
kasete in njeno osrednjo osjo (Sterling in Laughlin, 2015). 
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Slika 3: Zgradba laminarne kasete. Zgoraj telesca VMC (L1, L2, L3, L4); aksoni fotoreceptorjev R1-R6 
(R1, R2, R3, R4, R5, R6) tvorijo sinapse v laminarni kaseti; aksoni fotoreceptorjev R7 in R8 zgolj prehajajo 
laminarno kaseto; amakrine celice (C2). Povzeto po Sterling in Laughlin (2015: 240). 
2.2.5.2 Delovanje 
 
Svetlobni tok, ki ga prestrezajo fotoreceptorji, se analogno prekodira v graduirani 
receptorski potencial. Ta na aksonskih terminalih proži sproščanje histamina, ki se veže na 
postsinaptične tarče (VMC), kjer povzroča odpiranje kloridnih kanalčkov. Histaminski 
vezikli se sproščajo stalno, tudi v temi, stopnja sproščanja pa je odvisna od membranskega 
potenciala na fotoreceptorjih. Izpust se poveča, ko se fotoreceptorji depolarizirajo in 
zmanjša, ko se hiperpolarizirajo. Ker tok kloridnih ionov skozi histaminergične kanale 
hiperpolarizira VMC, sinapse prenašajo inverzni časovni potek potenciala fotoreceptorja: 
negativni kontrasti so kodirani kot graduirana depolarizacija VMC in pozitivni kontrasti 
kot graduirana hiperpolarizacija VMC (Slika 4). Dinamični razpon VMC celic zadošča za 
kodiranje 95% razpona naravnih kontrastov (Sterling in Laughlin, 2015). 
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2.2.5.3 Časovno in prostorsko napovedno kodiranje 
 
Informacija, ki jo vsebujeta dve sosednji točki v vidnem prostoru, si je pogosto zelo 
podobna in s tem redundantna. Prenos redundantnih informacij predstavlja potrato sredstev 
in energije, ni potreben in zaželen, zato jih čutilni sistemi odstranjujejo. Tako se pri 
dvokrilcih signal sosednjih fotoreceptorjev v lamini v veliki meri odšteje. To je v 
retinotopični ureditvi enostavno izvedljivo, saj vsaka laminarna kaseta pasivno 
elektrotonično in preko amakrinih celic odšteva izpovprečen signal sosednjih slikovnih 
točk (laminarnih kaset). Tak signal, ki mu je bil odštet okoliški signal, je poslan naprej v 
medulo. VMC imajo zato koncentrično oblikovano receptivno polje, pri katerem imata 
center in okolica nasprotno polariteto (Freifeld in sod., 2013; Sterling in Laughlin, 2015). 
Takšna obdelava podatkov je evolvirala na osnovi statistike naravnih prizorov; imenujemo 
jo prostorsko napovedno kodiranje podatkov. 
 
Poleg prostorskega napovednega kodiranja, VMC izvajajo tudi časovno napovedno 
kodiranje. VMC se odzivajo samo na hitre signale iz fotoreceptorjev, na počasne pa se ne 
odzivajo. To lahko ponazorimo z bliskovni odzivom VMC, ki je izrazito bifazičen. 
Hitremu in takojšnjemu odzivu sledi počasnejši odziv z nižjo amplitudo in nasprotno 
polariteto. Počasen odziv se odšteje od pozneje dospelega signala. Takšno časovno 
napovedno kodiranje odstrani odziv fotoreceptorja na ozadje (Slika 4) (Sterling in 
Laughlin, 2015). 
 
 
Slika 4: Membranski potencial fotoreceptorja in VMC, v odzivu na blisk ter na povečevanje in  
zmanjševanje svetilnosti. Slika povzeta po Sterling in Laughlin (2015: 243). 
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2.2.6 Ločljivost vida 
 
Ločljivost ali ostrina vida je po navadi opredeljena kot vrednost, recipročna najmanjšemu 
kotu med predmetoma, ki ju oko še lahko razloči. Tako podana ostrina vida določa 
maksimalno razdaljo, na kateri lahko žival razloči predmete v okolju, ki jih lahko uporablja 
npr. za navigacijo. Ločljivost je lahko podana tudi kot točkasta ostrina, opredeljena kot 
velikost najmanjšega objekta, ki ga je žival še sposobna zaznati. Večja kot je točkasta 
ostrina, bolje je žival sposobna razločiti majhne objekte na monotoni podlagi. To je naloga 
vida čebeljih trotov ali samcev obadov, ki iščejo samice na nebu (Land in Chittka, 2013). 
 
Ostrino vida v danem trenutku določajo trije strukturni in dva okoljska dejavnika: a) kot 
med receptorji, b) kvaliteta optičnega aparata, c) premer rabdoma, d) količina svetlobe, ki 
je na voljo fotoreceptorju in e) zamegljenost zaradi gibanja slike objektov na mrežnici 
(Land, 1997). 
 
Ločljivost sestavljenih oči določata interomatidijski kot (∆∅ሻ	in vpadni kot omatidija (∆ρሻ, 
ki sta v primeru idealnega očesa enaka. Interomatidijski kot razmejuje vidne osi sosednjih 
omatidijev in določa kotno gostoto vzorčenja slike s sestavljenim očesom. Vpadni kot je 
prostorski kot, ki ga vzorči posamezen omatidij ali fotoreceptor. V grobem ga določata 
razmerje med širino prečnega preseka distalnega rabdoma in goriščno razdaljo optičnega 
aparata (Slika 5 b). Zaradi majhnih dimenzij optičnih elementov pa ločljivost degradira 
uklon svetlobe. V gorišču svetloba ni zbrana v točki, pač pa je razpršena v obliki t. im. 
Airyevega diska. Njegovo velikost določa razmerje med valovno dolžino svetlobe in 
premerom leče (Slika 5 a). Kotno širino rabdoma, premer leče in uklon svetlobe zaobjema 
poenostavljena formulacija vpadnega kota po enačbi (Land, 1997):  
 
∆ߩ ൌ ඨሺ݂݀ሻଶ ൅ ሺ
ߣ
ܦሻଶ 
 
… (2) 
 
Pri čemer je d = širina rabdoma, f = razdalja med lečo in rabdomom, λ= valovna dolžina 
svetlobe, D = premer leče.  
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Slika 5: Vpadni kot rabdoma. a) Svetloba se obnaša kot valovanje. b) Svetloba se obnaša kot žarek. Vpadni 
kot rabdoma je odvisen od preseka rabdoma (d), goriščne razdalje (f), premera leče (D) in valovne dolžine 
svetlobe ሺߣሻ.  Slika prirejena po Land (1997 : 150). 
 
Ostrino vida lahko preverimo tako, da merimo odziv živali na projekcijo premikajoče se 
rešetke z različnimi gostotami. Z naraščajočo gostoto (prostorsko frekvenco) se manjšajo 
objekti, s tem se zmanjšuje kontrast, ki pri določeni gostoti slike doseže 0. Ostrina vida je 
tedaj enaka najvišji frekvenci predvajanih črt, ki jih optični aparat in rabdom še lahko 
razločijo (νco).  Kotna frekvenca je seveda funkcija vpadnega kota omatidija (Land, 1997; 
Land in Nilsson, 2012):  
 
ν௖௢ ൌ ଵ∆ఘ    
 
… (3) 
 
Na ostrino zaznave vpliva tudi količina svetlobe, absorbirana v času impulznega odziva 
(pribl. 10-20 ms) fotoreceptorja. Povprečno število absorbiranih fotonov N, potrebnih, da 
fotoreceptor zazna objekt s kontrastom C, je podano z enačbo (Land 1997): 
 
ഥܰ ൐ 1/ܥଶ    
 
… (4) 
 
Pri kontrastu 0,5 so potrebni 4 fotoni, pri kontrastu 0,1 pa je potrebnih kar 100 fotonov. Iz 
tega lahko izračunamo, kolikšen je mejni kontrast, ki ga lahko fotoreceptor zazna pri dani 
količini svetlobe - pri 10 fotonih ta znaša 0,32. Glede na dane omejitve je tako pomembno 
vedeti, koliko fotonov N lahko celica dejansko zbere, kar je podano z enačbo (Land, 1997; 
Land in Nilsson, 2012):  
 
ܰ ൌ 0,62	ܫ	ܦଶ ௗమ௙మ    … (5) 
 
Pri čemer je d = širina rabdoma, f = razdalja med lečo in rabdomom, I = svetilnost 
svetlobnega vira, D = premer leče.  
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Bel objekt, velikosti igralne karte, odda 1020 fotonov/s, če je obsijan s soncem, če je v 
zaprtem prostoru 1017 fotonov/s, v noči s polno Luno 1014 fotonov/s in 1010 fotonov/s v 
noči brez Lune. Če te vrednosti vstavimo v (enačbo 5) in uporabimo podatke o rabdomu 
dnevno aktivnega insekta (D = 25µm; d = 2µm; f = 60µm), ugotovimo, da fotoreceptor 
zajame 4 * 107 fotonov v sekundi na sončen dan,  4 * 104 fotonov v sekundi v sobi, 40 
fotonov v sekundi v noči z Luno in zgolj 0,004 fotona na sekundo v noči brez Lune. Ob 
upoštevanju 10-50 ms dolgega integracijskega časa fotonov, se te vrednosti lahko 
zmanjšajo tudi za faktor 1/100 (Land, 1997). 
 
Na ostrino vida vpliva tudi gibanje slike zaradi lastnega gibanja ali gibanja objektov v 
okolici. Slika postaja manj ostra, ko relativno gibanje slike na mrežnici v okviru 
integracijskega časa presega velikost vpadnega kota. Povečanje vpadnega kota zaradi 
relativnega gibanja opisuje enačba:   
  
∆ߩ௩ଶ ൌ ∆ߩଶ ൅ ሺݒ∆ݐሻଶ    … (6) 
 
Pri čemer je ∆࣋ = vpadni kot, ∆࢚ = razdalja med lečo in rabdomom, v = kotna hitrost. 
 
2.2.6.1 Ločljivost vida v različnih delih oči in pri različnih žuželkah 
 
Zaradi uklona svetlobe na majhnih optičnih elementih omatidijev sta interomatidijski kot 
in z njim ločljivost očesa omejena z minimalnim premerom kornealne leče. Majhne leče 
prinašajo tudi nizko svetlobno občutljivost, zato sta zahtevi po visoki ločljivosti in visoki 
občutljivosti povezani z razvojem zelo velikih omatidijev oz. sestavljenih oči. Velike oči 
pomenijo visoko energijsko ceno, zato v sestavljenih očeh najdemo regije z visoko 
ločljivostjo in občutljivostjo, ki jim pravimo akutne cone, in ki so funkcionalni ekvivalent 
sesalske rumene pege. Mera ločljivosti, majhen interomatidijski, se zelo razlikuje med 
različnimi žuželkami, in je pogojen z funkcijo očesa ter z ekologijo živali. Največji znan 
interomatidijski kot imajo skakači (Collembola), saj pri vrsti Dicyrtomina ornata znaša kar 
25 °, najmanjši pa je prisoten pri kačjem pastirju (Odonata) vrste Anax junius, pri katerem 
∆∅ v dorzalnem delu očesa znaša 0,24 °. Za leteče žuželke ∆∅	običajno znaša med 1 ° in 3 
°, izjema so predatorski insekti, ki pa imajo običajno ∆∅ manjše od 1° (kačji pastirji, 
bogomoljke in plenilske ose), tako nizki ∆∅ so prisotni zgolj v akutni coni, ki jo plenilske 
žuželke uporabljajo za sledenje plenu (Land, 1997).  
 
Akutne cone oz. foveje so območja povečane ločljivosti in občutljivosti. V akutni coni so 
lahko horizontalni interomatidijski koti (∆∅௛ሻ drugačni od vertikalnih (∆∅௩ሻ, saj je lahko 
selekcijski pritisk po povečani ločljivosti močnejši v eni smeri. Pri žuželkah z 
apozicijskimi očmi so prisotni trije široko razširjenji vzorci v distribuciji optičnih osi 
omatidijev na očesu: homogena distribucija, povezana z letenjem kot poglavitno obliko 
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premikanja; akutne cone za lovljenje plena in partnerjev; horizotnalne akutne črte, ki so 
prisotne pri živalih, ki živijo v okolju z ravnimi površinami (Land, 1997).  
 
Leteči rastlinojedi, kot so čebele, metulji in nekatere kobilice, imajo prisotna dva gradienta 
gostote omatidijskih osi. ∆∅௛ je najmanjši v prednjem delu očesa, in se poveča proti 
zadnjemu delu, medtem ko je ∆∅௩ najmanjši na ekvatorju očesa in se poveča proti poloma. 
Rezultat je frontalna akutna cona in pa akutna črta na ekvatorju, ki poveča vertikalno 
ostrino vida (Slika 6). Pri čebelah delavkah je ta vzorec nekoliko spremenjen, ∆∅௛ ni 
največji na prednjem delu očesa, temveč je pomaknjen nekoliko nazaj; razlog je verjetno 
pogosto pojavljanje stranskega gibanja v letu čebel (Land in Nilsson, 2012). 
 
Samice obadov, ki plen zaznavajo z ventralnim delom sestavljenega očesa (Horvath in 
sod., 2010), imajo v frontoventralnem delu nekoliko večje leče, zmanjšane interomatidijske 
kote in podaljšane rabdome (Slika 7). 
 
 
Slika 6: Gostota omatidijev na različnih predelih očesa metulja vrste Heteronympha merope. 
Maksimalna gostota okrog ekvatorja, zlasti frontalno, odraža razvito frontalno - horizontalno akutno cono. 
Povzeto po Land (1997 : 169). 
 
Posebej izrazite so akutne cone, povezane z lovom plena in paritvijo od spodaj, proti nebu, 
in so usmerjene dorzo-frontalno. Nebo predstavlja poenostavljeno vidno okolje, na katerem 
so druge žuželke videti kot temne pike na svetli podlagi. Mnogokrat so dorzalne akutne 
cone razvite kot dodatne, podvojene oči, npr. pri samcih muh iz družine Bibionidae, pri 
samcih enodnevnic, ter pri obeh spolih mrežekrilcev iz družine Ascalaphidae. (Land, 1997; 
Land in Nilsson, 2012).  
 
Pri samcih obadov je celoten dorzalni del očesa namenjen zaznavi samic na nebu, zato je 
spremenjen v veliko akutno cono z izrazito povečanimi in podaljšanimi omatidiji, z 
majhnimi interomatidijskimi koti. 
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Slika 7: Vzdolžna prereza mrežnice samice (levo) in samca (desno) obada T. bromius. Dorzalno, zgoraj, 
frontalno, levo. Akutni coni sta prisotni v ventralnem delu pri samici in dorzalnem delu pri samcu. Minimalni 
interomatidijski kot je v obeh primerih ∆∅ ~ 1° (Meglič A., Janža R., 2017). 
 
2.2.6.2 Interomatidijski kot ne definira najmanjšega objekta, ki ga lahko oko razloči 
 
Troti čebel imajo razvito anterodorzalno akutno cono, kjer je gostota omatidijskih osi 
štirikrat višja, kot pri samici. To akutno cono uporabljajo za lovljenje matic. Minimalna 
tarča, ki ji bo trot sledil, je temna pika s premerom 0,32 °, kar je krepko manj od vpadnega 
kota omatidijev, ki znaša 1,2 °. Takšen objekt zatemni svetlo ozadje in s tem proizvede 
kontrast, ki ga vrednotimo po enačbi: 
 
ܥ௪ ൌ 	 ூ೚್ೕ೐ೖ೟ೌି	ூ೚೥ೌ೏ೕೌூ೚೥ೌ೏ೕೌ     … (7) 
 
 
Objekt velikosti 0,32 ° izzove ob preletu prek vidnega polja omatidija pri trotu zgolj 6% 
padec svetilnosti, vendar je takšen kontrast dovolj velik, da sproži lov (Land, 1997). Rigosi 
in sodelavci (2017) so podobno odkrili za delavke, ki lahko sledijo objektom s premerom 
0,6 °.  
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Naravni kontrast objekta je neodvisen od njegove velikosti in ločljivosti detektorja ter je 
običajno definiran kot Webrov kontrast (enačba 7). Oči žuželke pa imajo omejeno 
ločljivosti, zato je zaznani kontrast odvisen od kotne velikosti objekta. Ko je objekt manjši 
od velikosti receptivnega polja posameznega fotoreceptorja je njegov kontrast iz vidika 
mrežnice žuželke manjši od naravnega, Webrovega kontrasta proti ozadju. Zaznana slika 
objekta je velika toliko, kot je velik ∆ρ fotoreceptorja, vendar ni tako kontrastna, kot slika 
večjega objekta. Zato je kvaliteta zaznave objektov, manjših od receptivnega polja 
fotoreceptorja, odvisna zgolj od kontrastne občutljivosti fotoreceptorja, ki pa jo omejuje 
razmerje med signalom in šumom v membranskem potencialu (Rigosi in sod. 2017). 
Nevralna kontrastna občutljivost je definirana kot maksimalni kontrast med signaloma 
fotoreceptorja, ki gleda v ozadje objekta, fotoreceptorja, ki gleda v središče objekta. Ko 
pade velikost objekta pod ∆ρ fotoreceptorja mu začne padat nevralni kontrast (Slika 8) 
(O’Carroll in Wiederman, 2014).  
 
Slika 8: Prikaz razlike med naravnim kontrastom in nevralnim kontrastom v 3D prostoru. X in Y os 
predstavljata velikost dražljaja, Y os pa predstavlja njegov kontrast. a) Naraven dražljaj, ki prekriva polje 
veliko več omatidijev. b) Nevralni kontrast dražljaja iz slike a. c) Naraven dražljaj, ki prekriva polje, ki je 
manjše od enega omatidija. d) Nevralni kontrast dražljaja iz slike c. Slika povzeta po O'Carroll in Weiderman 
(2014 : 4). 
 
Ko vrednotimo kotno in kontrastno občutljivost oči žuželk, jim predvajamo minimalne 
dražljaje različnih kotnih velikosti in kontrastov. Velika večina študij žuželk je bila 
izvedena z uporabo svetila na goniometrskem nosilcu, s katerim so predvajali svetle bliske 
na temnem ozadju. S tem so torej prožili pozitivno kontrastne dražljaje, ki so jih predvajali 
temno adaptiranim očem. Zlasti dnevno aktivne žuželke pa so v obdobjih aktivnosti svetlo 
adaptirane. Naravni prizori vsebujejo večji delež negativnih kontrastov od pozitivnih 
kontrastov.  Zato je vid smiselno vrednotiti tudi z negativnimi kontrasti na svetlem ozadju, 
kar pa omogoča samo slikovno draženje. 
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2.2.6.3 Nadločljivostni vid pri dvokrilcih 
 
Juusola in sod. (2017) ugotavljajo, da so vinske mušice (Drosophilla melanogaster) 
sposobne gledati v ločljivosti, večji od teoretično določene in omejene z vpadnim kotom 
fotoreceptorjev. Nadločljivostni vid vinskih mušic naj bi bil mogoč zaradi hitrih 
fotomehanskih kontrakcij rabdomer, ki se ob zaznavi svetlobe premikajo in vzorčijo 
različne dele vidnega polja optičnega aparata. Proces mikroskeniranja je dinamičen in 
deluje ob zaznavi premikajočih motivov. Mušica naj bi s to »mikroretinomotoriko« 
dosegala nevralno ločljivost, ki je za 4 x višja, kot to določa teoretična meja optike 
sestavljenega očesa. Pri procesu nadločljivostnega vida je pomembno tudi to, da so 
fotomehanske kontrakcije hitrejše od migracije pigmentnih zrnc oz. pupilarnega refleksa. 
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3 MATERIAL IN METODE 
3.1 SLIKOVNO DRAŽENJE 
 
Oči obadov smo dražili s slikovnimi dražljaji. Za razliko od bliskovnih dražljajev, ki so 
vselej predvajani kot svetli bliski na temni podlagi, smo s slikovnim draženjem lahko 
poustvarili svetle ali temne predmete na temni ali svetli podlagi. S tem smo se skušali 
približati naravni distribuciji polaritete kontrastov, ki so v naravnih prizorih pretežno 
negativni (Sterling  in Laughlin, 2015). Obenem smo lahko z uporabo temnih dražljajev na 
svetli podlagi merili v svetlo adaptirani mrežnici. Ozadje dražljaja je predstavljalo ravno 
površino brez objektov, dražljaj je pa predstavljal majhen objekt, katerega velikost je bila 
manjša od vpadnega kota fotoreceptorjev 
 
3.1.1 Projektor in zaslon 
 
Za predstavitev vidnih dražljajev smo uporabili projektor, osnovan na tehnologiji DLP 
(Digital light procesing), s poljem mikrozrcalc DLP3000 DMD,  model Lightcrafter 
Evaluation Module (Texas instruments, ZDA). Nastavljen je bil tako, da je v enobarvnem 
načinu dosegal frekvenco osveževanja dražljajev 180 Hz pri 7 bitni sivinski globini. Tako 
visoka frekvenca osveževanja je nujno potrebna, saj imajo dvokrilci zelo visoko časovno 
ločljivost vida, ki običajno presega frekvenco osveževanja 200 Hz (Tatler in sod, 2000). 
Dražljaj za samice je bil zelene barve in modre barve za samce, ki imajo R1-R6 
fotoreceptorje bolj občutljive v modrem delu spektra svetlobe (Belušič in sod., 2017). 
Projektor je predvajal dražljaj na hrbtno stran polprosojnega zaslona, ki je bil oddaljen 22 
cm od obada, predvajana slika je bila široka 18 cm in visoka 20 cm, ločljivost slike je bila 
608x684 slikovnih točk. 
 
Uporabili smo zaslon, ki ohranja polarizacijo svetlobe (Screentech, Nemčija), namenjen 
sistemom, ki omogočajo predvajanje 3D filmov. Zaslon velikosti 25 x 25 cm je bil vpet v 
okvir, sestavljen iz aluminijastih profilov (Makerbeam, ZDA).  
 
3.1.2 Izdelava dražljaja s programom Psychopy 
 
Za izdelavo slikovnih dražljajev smo uporabili programsko opremo Psychopy 1.82 (Peirce 
2008). V program je vgrajen pretvornik enot, ki iz vnesenih vhodnih podatkov - 
oddaljenosti objekta (obada) od zaslona in širine predvajane slike - zagotovi, da so vsi 
dražljaji  predvajani pri določeni kotni velikosti. Poleg velikosti je bilo mogoče za vsakega 
od dražljajev nastaviti še druge vhodne parametre: trajanje prikaza objekta na zaslonu, 
smer gibanja itd. Nekatere dražljaje je bilo tudi mogoče sproti spreminjati, medtem ko so 
se predvajali (npr. sprememba velikosti objekta s pomikom koleščka na miški).  
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Izdelali smo 3 različne dražljaje: dražljaj za iskanje središča receptivnega polja celice, 
dražljaj za kartiranje receptivnega polja celice in dražljaj za ugotavljanje ločljivosti vida. 
Dražljaji so bili dveh tipov; pozitivno kontrastni, s katerimi smo dražili celico v temno 
adaptiranem stanju in negativno kontrastni, s katerimi smo dražili celico v svetlo 
adaptiranem stanju. Izbrali smo RGB barvni model. Vsak od posamičnih RGB kanalov je 
bil nastavljiv od vrednosti -1 do 1. Dražljaji s pozitivnim kontrastom so imeli ozadje 
nastavljeno na črno barvo (RGB vrednost [-1,-1,-1]) dražljaj pa je bil »bele« barve (RGB 
vrednost [1,1,1]). Dražljaj z negativnim kontrastom je imel RGB vrednosti ozadja obrnjene 
(dražljaj RGB vrednosti [-1,-1,-1], ozadje RGB vrednost [1,1,1]). Psychopy je deloval v 
načinu »framepacker«, ki predvaja tri ločene sličice na posamičen RGB kanal. Ta način 
delovanja je namenjen DLP projektorjem, ki delujejo tako, da vsako RGB sličico prikažejo 
kot tri zaporedne monokromatske sličice. Framepacker izkoristi to lastnost DLP 
projektorjev in predvaja 3 zaporedne unikatne monoktomatske sličice, tako spremeni 60 
Hz RGB dražljaj v enobarvni dražljaj s frekvenco 180 Hz.  
 
3.1.2.1 Dražljaj za iskanje središča receptivnega polja 
 
Središče receptivnega polja smo poiskali s pomočjo dveh črt, ki sta bili izmenično 
prikazani na zaslonu, bodisi v vertikalni ali horizontalni poziciji  (slika 9a in slika 9b). 
Vsaki od črt je bilo mogoče nastaviti položaj na zaslonu; horizontalna črta se je lahko 
premikala zgolj po X osi, vertikalna pa samo po Y osi. Klik miške je zabeležil trenutno 
položaj črte na osi. Središče receptivnega polja smo določili tako, da smo poiskali položaj 
črte, ki je izzval maksimalen odklon receptorskega potenciala. Ob pritisku prednastavljene 
tipke na tipkovnici je tudi bilo mogoče sprožiti utripanje črte (izmenjevanje bele in črne 
barve v prednastavljenih časovnih intervalih). Utripanje črte je omogočilo lažje iskanje 
središča receptivnega polja tedaj, ko odziv membranskega potenciala na dražljaj ni bil 
izrazit, ali pa v primeru meritev v VMC, ko so se celice odzivale s fazičnimi odgovori.   
 
 
3.1.2.2 Dražljaj za kartiranje receptivnega polja 
 
Zatem, ko smo poiskali središče, smo receptivno polje natančneje kartirali z dražljajem v 
obliki kvadratka s stranico 0,2 °, 0,5 ° ali 1 °, ki smo ga predvajali v rastru 20 x 20 okrog 
središča, torej znotraj polja, ki je merilo 4 x 4 °, 10 x 10 ° ali 20 x 20 °. Blisk je trajal 50 
ms, interval med bliski pa 250 ms, tako da smo receptivno polje kartirali v času 400 x 250 
ms = 10 s. VMC smo dražili z rastrom 0,5 ° za pozitivno kontrastne dražljaje in 0,2 ° za 
negativno kontrastne dražljaje; velikost stranice pozitivno kontrastnih dražljajev je bila 0,2 
°, negativno kontrastnih pa 0,5 °. Za fotoreceptorje je bila dolžina stranice pri pozitivno 
kontrastnih dražljajih 0,5 ° in 1 ° pri negativno kontrastnih. 
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3.1.2.3 Dražljaj za merjenje ločljivosti vida 
 
Dražljaj  za merjenje ločljivosti vida je predstavljal zvezen premik dveh vzporednih paličic 
po zaslonu, ki sta med seboj bili oddaljeni za določeno razdaljo. Paličici sta se na zaslonu 
premikali od začetne do končne točke; na pol poti med končno in začetno točko se je 
nahajal center receptivnega polja. V vsaki iteraciji se je njuna medsebojna razdalja 
zmanjšala za določeno diskretno vrednost. Dražljaj smo predvajali po horizontalni osi, po 
diagonali (45 °) in po vertikalni osi; ob vsaki iteraciji se je medsebojni razmik med 
paličicama zmanjšal, vse dokler se nista prekrivali, in se je draženje zaključilo. Paličici sta 
merili 4 x 0,2 °, začetna medsebojna razdalja je znašala 3 °, ob vsaki iteraciji se je 
medsebojna razdalja zmanjšala za 0,3 °. 
 
3.1.2.4 Sinhronizacija draženja in merjenja 
 
Sinhronizacijo smo neuspešno poskusili izvesti preko avdio signala, paralelnega izhoda in 
digitalno analognega vmesnika. Izkazalo se je, da je edini zanesljiv način sinhronizacije 
predvajanje dodatnega vzorca na fotodiodo ob zaslonu, sočasno z bliskom vidnega 
dražljaja. Torej je bil sinhronizacijski dražljaj sekundarni predvajani objekt, ki ni imel 
vloge draženja vidnega sistema, temveč je sprožil pričetek snemanja. Ta dražljaj je bil 
kvadrat z stranico 1 °,  postavljen v skrajno levo spodnjo stran predvajane slike; zasvetil je 
enak način, kot posamični segmenti rastra (ob istem času je spremenil barvo iz »bele« v 
»črno« in obratno), le da je zasvetil 10 ms pred segmentom rastra.  
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Slika 9: Slike uporabljenih vidnih dražljajev. a) Negativno kontrastni slikovni dražljaj za iskanje središča 
receptivnega polja po vertikalni osi, b) Pozitivno kontrastni slikovni dražljaj za iskanje središča receptivnega 
polja po horizontalni osi, c) Negativno kontrastni slikovni dražljaj za kartiranje receptivnega polja, d) 
Pozitivno kontrastni slikovni dražljaj za merjenje ločljivosti vida. 
 
3.2 ELEKTROFIZIOLOŠKE MERITVE 
 
Odziv fotoreceptorjev in VMC na predvajane dražljaje smo spremljali z znotrajceličnimi 
meritvami membranskega potenciala. Obade smo anestezirali s CO2 ter jim odstranili oz. 
imobilizirali vse okončine. Žuželke so bile v ta namen pritrjene na plastični nosilec, ki je 
bil vstavljen v grobo nastavljiv goniometrski nosilec. Oko, iz katerega smo merili 
(praviloma levo), smo s pomočjo fino nastavljivega goniometrskega nosilca obrnili proti 
projekcijskem platnu. Mešanico čebeljega voska in kolofonije, s katero smo obade pritrdili 
na nosilec, smo stalili in nanesli s pomočjo spajkalnika, ki je bil segret na ~ 80 °C. Na 
očesu smo odstranili majhen del kutikule, luknjo zalili s silikonsko tesnilno pasto in 
skoznjo z mikromanipulatorjem (Sensapex, Finska) vstavili ostro merilno mikroelektrodo 
iz borosilikatnega stekla (1 mm premer, 0,5 mm notranji premer, Sutter, ZDA) z upornostjo 
~ 100 MΩ, ki smo jo izdelali z laserskim pulerjem (P-2000; Sutter, ZDA). Signal  smo 
ojačali z ojačevalnikom z visoko vhodno impedanco  (SEC-10LX, NPI, Nemčija) in ga 
filtrirali z nizkopasovnim filtrom pri 1600 Hz in 50 Hz pasovnim filtrom s sekundarnim 
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ojačevalcem (CyberAmp 380, Molecular probes, ZDA). Signal smo zajeli z analogno-
digitalnim pretvornikom (MICRO 1401 mk II; Cambridge Electronics Design, Velika 
Britanija) pri frekvenci vzorčenja 800 Hz  in ga zapisali  na disk z elektrofiziološkim 
programom (WinWCP 5.1.3, Univerza Strathclyde, Velika Britanija) Ekskurzije 
mikroelektrod so bile globoke do 1 mm v mrežnici oz. do 100 μm v lamini. Ob potovanju z 
elektrodo smo s projektorjom utripali s celim zaslonom s frekvenco ~ 0,5 Hz. Ob 
uspešnem preboju celične membrane smo ob osvetlitvi zaznali značilno depolarizacijo 
fotoreceptorjev oziroma hiperpolarizacijo VMC. 
 
 
Slika 10: Glavi samice obada. S križcem je prikazano mesto vstopa elektrode v mrežnico iz lateralno 
kavdalne smeri (foto: Meglič A., in  Atanackov P., 2017). 
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3.3 OBDELAVA REZULTATOV 
3.3.1 Izvoz podatkov in transformacija 
 
V programu WinWCP smo izmerili in tabelirali amplitude odzivov. Amplitude smo 
transformirali v občutljivosti s pomočjo parametrov intenzitetne krivulje. Intenzitetne 
krivulje smo izmerili tako, da smo celicam po kartiranju receptivnega polja predvajali še 
bliske celotnega zaslona s frekvenco ~ 0,5 Hz in pred projektor vstavili sive filtre z optično 
gostoto (ND) 3,2,1, in 0,5 (Melles Griot, Nizozemska). Amplitudam odzivov na 
stopnjevani dražljaj smo v programski opremi Prism 4 (Graphpad, ZDA) prilegali Hillovo 
krivuljo po enačbi: 
 
ܸሺܫሻ ൌ 	 ଴ܸܫ௡ሺܴ௡ ൅	ܫ௡ሻିଵ … (8) 
 
 
kjer V označuje amplitudo, I jakost dražljaja, prosti parametri pa so vrh (V0), naklon (n) in 
sredina (R). Parameter V0 je omogočil transformacijo surovih vrednosti potenciala v 
relativne deleže, parameter n pa je omogočil reverzno transformacijo amplitud v 
občutljivost po enačbi: 
 
ܫ௖ ൌ ܴ	ሾ ଴ܸ௖ܸ െ 1ሿ
ିଵ/௡ … (9) 
 
 
kjer Ic označuje efektivno intenziteto dražljaja, ki je izzvala izmerjeni odziv.  
 
 
 
 
 
Atanackov P. Kartiranje receptivnih polj oči navadnega obada … s simulacijo naravnega vida. 
    Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Ekologija in biodiverziteta, 2017 
23
 
Slika 11: Meritve membranskega potenciala fotoreceptorjev in VMC pri različnih optičnih gostotah za 
izdelavo intenzitetne krivulje.  a) Primer receptorskega potenciala fotoreceptorja (zgoraj) in odziva VMC 
(spodaj) na bliskanje projekcije, ki je zatemnjena s sivimi filtri z različno optično gostoto (OG). Oznake: FR 
– membranski potencial fotoreceptorja, FD – odziv fotodiode, OG – optična gostota. b) Primer intenzitetne 
krivulje, nastale z prileganjem Hillove krivulje na vrednosti meritev znotrajcelična potenciala fotoreceptorja 
pri različnih intenzitetah osvetlitve. Abscisa, stopnja zatemnitve svetlobnega vira, izražena z OG vrednostmi; 
ordinata, amplituda znotrajceličnega odziva v mV. 
 
3.3.2 Opis parametrov receptivnega polja 
 
Transformirane podatke smo vnesli v programsko opremo Matlab (Mathworks, ZDA), kjer 
smo jim s funkcijo lsqcurvefit prilegli dvodimenzionalno Gaussovo krivuljo po enačbi 
 
݂ሺݔ, ݕሻ ൌ ܣ	݁ݔ݌	ሺെቆሺݔ െ ݔ଴ሻ2ߪ௫ଶ ൅	
ሺݕ െ ݕ଴ሻ
2ߪ௬ଶ ቇሻ 
 
… (10) 
 
Kjer so parametri  A – amplituda  X0 in Y0 - center in σx in σy širina Gaussove krivulje.  
 
 Širini krajše in daljše osi receptivnega polja smo dobili tako, da smo izračunali 
širino na polovični višini (Full width of half maximum, FWHM) obeh osi 2D Gaussove 
krivulje z enačbo: 
 
ܨܹܪܯ ൌ 2√2 ln 2 	ߪ	 ≅ 2,355	ߪ … (11) 
 
Pri čemer je ln – naravni logaritem, σ - vrednost, ki predstavlja širino Gaussove krivulje. 
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Krajše in dalje osi, smo površino receptivnih polj izračunali z enačbo za izračun površine 
elipse.  
ܵ ൌ 	ߨܾܽ …(12) 
  
Pri čemer je  a – mala polos, b – velika polos, ߨ ൌ šݐ݁ݒ݈݅݋		ܲ݅ 
 
 
 
Slika 12: Potek prileganja 2D Gaussove krivulje na podatke meritev receptivnega polja s programsko 
opremo Matlab 2014a. a) Odzivi FR in VMC na serijo dražljajev v različnih delih receptivnega polja (od 2 ° 
do 0 ° od središča v koraku 0,2 °) b) Zaporedje vseh odzivov na celoten raster dražljaja, modra krivulja 
predstavlja surove vrednosti membranskega potenciala, oranžna krivulja predstavlja vrednosti signala, 
normirane glede na oceno maksima s pomočjo intenzitetne krivulje. c) Normirane vrednosti meritev, 
prikazane v obliki vročinske karte, nanešene na raster receptivnega polja 20 X 20 segmentov. Velikost polja 
je 4 ° x 4 °, velikost posamičnega segmenta znaša 0,2 ° x 0,2 °, izračunani sta dvodimenzionalni Gaussovi 
krivulji za X in Y os. d) Receptivno polje iz c, prikazano z mrežo, kjer višina predstavlja efektivno 
intenziteto dražljaja, mrežo pa prekriva tridimenzionalna Gaussova krivulja, izračunana iz prilagojenih 
parametrov. 
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3.3.3 Meritve interomatidijskega kota 
 
Interomatidijski kot smo izmerili tako, da smo na vzdolžni anatomski prerez mrežnice 
obada (Slika 7) prilegli izsek krožnice, katere radij je bil enak radiju korneje očesa obada. 
Nato smo izmerili kot izseka , ugotovili število omatidijev N v izseku in izračunali kot 
med dvema omatidijema po enačbi: 
 
ΔΦ ൌ	 αN 
… (13) 
 
3.3.4 Ločljivost vida 
 
Ločljivost vida smo definirali kot minimalni kot med dvema točkama (v našem primeru 
paličicama), ki ju je ob prehodu čez središče receptivnega polja fotoreceptor oz. VMC 
zaznal kot dve točki in ne kot eno samo, zlito točko. Dražljaj smo izvedli samo v pozitivno 
kontrastni  različici, zato se je fotoreceptor odzval na prehod vsake od dveh paličic preko 
receptivnega polja s depolarizacijo, VMC pa s hiperpolarizacijo. Prehod vmesnega 
območja med paličicama preko receptivnega polja celice je zaznamoval povratek  
membranskega potenciala proti mirovnemu stanju. Depolarizaciji fotoreceptorjev ob 
prehodu palčk sta na posnetku videti kot dva hribčka (Slika 13c), hiperpolarizaciji pa kot 
dve dolini (Slika 13c). S padajočo razdaljo med paličicama sta se hribčka oz dolini 
časovno približala, sprememba amplitude med njima pa se je manjšala. Vrednost 
membranskega potenciala smo odčitali na obeh hribčkih/dolinah in na območju med njima. 
Ko je razlika med povprečjem vrednosti membranskega potenciala obeh hribčkov in 
vmesnega predela padla pod nivo šuma, celica ni več ločila med paličicama slikovnega 
dražljaja. Nivo šuma smo definirali kot standardni odklon vrednosti potenciala, merjenega 
čez obdobje 1 s na celici v temi.  Na meritvi iz VMC je bil hiperpolarizacijski odziv na 
prehod druge paličice mnogo manjši kot na prehod prve (Slika 13b), zaradi učinka 
napovednega kodiranja.  
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Slika 13: Sprememba membranskega potenciala ob prehodu dveh paličic preko središča receptivnega 
polja fotoreceptorja in velike monopolarne celice. Prikaz amplitude membranskega potenciala a) 
fotoreceptorja in b) VMC v odziv na prehod dveh pozitivno kontrastnih paličic preko receptivnega polja. V 
vsaki iteraciji je bila razdalja med paličicama zmanjšana za 0,3 °. c) Valovna oblika signala v odziv na 
prehod dveh paličic, ki sta dovolj narazen, da jih fotoreceptor oz. VMC zazna kot dva ločena objekta. 
Oznake: FR – fotoreceptor, VMC - velike monopolarne celice.  
 
3.3.5 Statistična obdelava 
 
Vsa statistična obdelava je bila opravljena s programsko opremo R v delovnem okolju 
Rstudio (RStudio Team, 2015). Za izdelavo grafov je bila uporabljena programska oprema 
R ter programska oprema Prism (Graphpad, ZDA).  
 
Prvi korak v statistični obdelavi podatkov je predstavljal izdelavo osnovne deskriptivne 
statistike. To je zajemalo izračun povprečja, standardnega odklona, minimumov ter 
maksimumov za vrednosti: površina receptivnega polja, X os elipse, Y os elipse, razmerje 
med X in Y osjo elipse ter rotacija elipse. Ti podatki so bili izračunani tako za 
fotoreceptorje kot VMC, tako za meritve pridobljene z uporabo pozitivno kontrastnih 
slikovnih dražljajev in negativno kontrastnih slikovnih dražljajev. Za preverjanje statistične 
značilnosti razlike velikosti receptivnih polj med temno adaptiranimi in svetlo adaptiranimi 
celicami smo uporabili Studentov t-test, isti test smo uporabili za preverjanje statistične 
značilnosti razlik v širini horizontalne in vertikalne osi celic. Pred uporabo Studentovega t-
testa smo izvedli  Levenov test in Shapiro-Wilkov test, da smo preverili homogenost 
varianc in normalnost distribucije, ki sta predpogoja za uporabo parametričnih modelov. 
Če pogoja nista bila izpolnjena, smo uporabili Mann-Whitneyev U-test. 
 
Tako za VMC kot fotoreceptorje smo preverili, ali se med spoloma razlikujeta povprečna 
velikost in oblika receptivnega polja, pri fotoreceptorjih pa tudi, ali se glede na regijo 
očesa, kjer se je nahajala merjena celica, razlikujeta velikost in oblika receptivnega polja. 
Za preverjanje razlik v velikosti receptivnega polja med različnimi regijami očesa in med 
spoloma smo uporabili multivariatno analizo variance (MANOVA). Dve odvisni 
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spremenljivki MANOVA v tem primeru sta bili velikost receptivnega polja fotoreceptorjev, 
izmerjenega z uporabo vidnega dražljaja s pozitivnim kontrastom, in velikost receptivnega 
polja fotoreceptorjev izmerjenega z uporabo vidnega dražljaja z negativnim kontrastom. 
Kot za vse parametrične modele tudi za MANOVA velja, da morajo biti podatki normalno 
razporejeni,  variance pa homogene (Garson, 2012). Za preverjanje normalnosti 
distribucije smo uporabili Shapiro–Wilkov test, za preverjanje homogenosti varianc smo pa 
uporabili Levenov test.  
 
Za ugotavljanje razlik v obliki receptivnih polj glede na spol in regijo očesa, kjer se je 
nahaja merjena celica, smo uporabili Mann-Whitneyev U-test in Kruskal-Wallisov test, saj 
ni bilo zadoščeno že omenjenim pogojem za uporabo linearnih modelov. Mann-Whitneyev 
U-test je neparametrična alternativa T-testu in smo ga zato uporabili za preverjanje razlik v 
obliki receptivnega polja glede na spol osebka. Kruskal-Wallis je neparametrična 
alternativa analizi variance (ANOVA), zato smo ga uporabili namesto MANOVA za 
preverjanje razlik v obliki receptivnih polj glede na regijo očesa, kjer se je nahajala 
merjena celica. Kruskal-Wallisov test je neparametrični analog enosmerne analize 
variance, zato ga ni mogoče izvesti na kombinaciji dveh ali več odvisnih spremenljivk, 
ampak zgolj na eni sami. Prav tako ne omogoča več neodvisnih spremenljivk (Van Hecke, 
2010). Iz tega razloga smo morali ločeno izvesti test vpliva spola osebka na obliko 
receptivnega polja in test vpliva regije, kjer se je merjena celica nahajala, na obliko 
receptivnega polja, in sicer ločeno za meritve, pridobljene z uporabo vidnega dražljaja 
pozitivnega ter negativnega kontrasta. 
 
Podobno kot za fotoreceptorje, smo za VMC tudi preverili, ali je med spoloma osebkov 
bila prisotna statistično značilna razlika v velikosti in obliki receptivnih polj. Pogoja za 
uporabo linearnih testov sta bila zadoščena, zato smo uporabili Studentov t-test.  
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4 REZULTATI 
 
Ves nabor meritev smo uspešno opravili na 27 fotoreceptorjih in 12 VMC. Iz nadaljnje 
analize so bile odstranjene vse meritve, pri katerih ni bilo mogoče prilegati Gaussove 
krivulje. Prav tako so bile odstranjene vse meritve, kjer odziv na slikovni dražljaj ni bil 
dovolj močan, da bi bilo možno prilegati Gaussovo krivuljo. Dve meritvi na fotoreceptorjih 
sta bili opravljeni na dveh parih sklopljenih celic, kar smo zaznali po dveh vrhovih 
receptivnega polja, zato sta bili ti dve meritvi prav tako odstranjeni iz nadaljnje analize. Za 
analizo je po odstranitvi neprimernih meritev ostalo 24 meritev na fotoreceptorjih in 10 na 
VMC. 
 
4.1 ELEKTROFIZIOLOŠKE MERITVE NA FOTORECEPTORJIH 
4.1.1 Pregled rezultatov 
 
Receptivna polja fotoreceptorjev so merila v premeru po X osi 1,08 – 2,00 ° po Y osi pa 
1,17 – 2,28 °, pokrivala so površino 1,12 (°)2 – 2,56 (°)2. Nekaj celic je imelo izrazito 
velika receptivna polja; na grafu (Slika 14) so videti kot osamelci (površina RP > 3 (°)2); 
domnevamo, da so receptivna polja osamelcev prevelika zaradi okvarjene optike, zato so 
bili odstranjeni iz nadaljnjih analiz. Po odstranitvi osamelcev je ostalo 20 kvalitetnih 
meritev, opravljenih na fotoreceptorjih, od tega 15 iz frontalne mrežnice (akutne cone), 3 iz 
lateralne mrežnice in 2 iz ventralne regije. Na samcih so bile opravljene 4 meritve, na 
samicah pa 16. 
 
Površine receptivnih polj so se ob draženju s pozitivnim (PK) ali z negativnim (NK) 
kontrastom nekoliko razlikovale, vendar nismo opazili značilnega trenda večanja ali 
manjšanja površine med pogojema draženja (Slika 14). 
 
 
Slika 14: Površina receptivnega polja posameznih fotoreceptorjev ob draženju s pozitivno in negativno 
kontrastnim dražljajem. (a) Vse meritve, ki so bile izvedene na fotoreceptorjih. (b) Meritve iz (a) brez 
osamelcev. 
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Slika 17: Površina in razmerje osi receptivnih polj fotoreceptorjev frontalne mrežnice pri obeh spolih. 
a) Primerjava površin receptivnih polj fotoreceptorjev frontalne mrežnice glede na spol, PK. b) Primerjava 
površine  receptivnih polj fotoreceptorjev frontalne mrežnice glede na spol, NK. c) Primerjava razmerja 
širine osi X in Y receptivnih polj fotoreceptorjev frontalne mrežnice glede na spol, PK. d) Primerjava 
razmerja širine osi X in Y receptivnih polj fotoreceptorjev frontalne mrežnice glede na spol, NK. 
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Rotacija receptivnih polj je bila prisotna tudi pri meritvah na VMC; bila je celo nekoliko 
bolj izrazita kot pri fotoreceptorjih. Znašala je α = – 24,18 ± 17,76 ° (PK) in α = – 10,49 ± 
22,92 ° (NK). Velik kot rotacije in velike variacije med meritvami (slika 19) so posledica 
težav, ki jih predstavlja izvajanje meritev na VMC, saj so bile živali mnogokrat v celoti 
rotirane po centralni osi, ali pa imele samo glavo nagnjeno, da smo lahko z mikroelektrodo 
dostopali na želeno mesto merjenja. Stopnja rotacije se ni statistično značilno razlikovala 
med receptivnimi polji PK in NK (U-test, p = 0,21). 
 
 
Slika 19: Rotacija receptivnih polj VMC a) Draženje s pozitivnim kontrastom. b) Draženje z negativnim 
kontrastom. 
 
4.3 RAZLIKE V POVRŠINI IN OBLIKI RECEPTIVNIH POLJ GLEDE NA TIP CELICE 
 
Opazili smo, da imajo VMC nekoliko večja receptivna polja, kot fotoreceptorji, polja 
obojih so bila izotropna. Razliko smo preverili z Mann-Whitneyevim U-testom 
(Preglednica 8). Razlika v površini receptivnih polj med fotoreceptorji in VMC je 
statistično značilna. Test je podal statistično značilnost tako za meritve izvedene z 
pozitivno kontrastnimi kot tudi negativno kontrastnimi slikovnimi dražljaji. 
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Slika 20: Relativna amplituda odziva celice na prehod dveh objektov (svetlih paličic) v odvisnosti od 
kotne razdalje med objektoma. a) Odziv VMC (n = 1). b) Odziv fotoreceptorjev (srednja vrednost ± SD; 
n=4). Kjer ni prikazan standardni odklon, je bila narejena  samo ena meritev.   
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5 DISKUSIJA 
 
Žuželčje oči so zaradi svoje konveksne zgradbe mnogo manj ločljive od kamričastih oči 
vretenčarjev in glavonožcev, vendar pa se večina žuželk pri vedenju zanaša na vid. S 
fiziološko analizo ločljivosti sestavljenih oči lahko bolje razumemo specifične prilagoditve 
žuželk in njihovo od vida odvisno vedenje. V magistrski nalogi smo uspešno vpeljali 
metodo slikovnega draženja s hitrim digitalnim projektorjem in jo aplicirali z 
znotrajceličnim snemanjem pri obadih obeh spolov. S takšnim načinom draženja smo 
lahko izdelali natančne, tridimenzionalne opise receptivnih polj fotoreceptorjev in 
internevronov prvega reda, velikih monopolarnih celic. Z uporabo draženja z negativno 
kontrastnimi dražljaji smo lahko izmerili, ali svetlobna adaptacija vpliva na velikost 
receptivnih polj. Na koncu smo lahko preverili še funkcionalni pomen izmerjenih 
receptivnih polj, saj smo ugotavljali, ali zmorejo celice z znano velikostjo receptivnega 
polja tudi v resnici razločiti dva objekta, ki ju ločuje majhen kot. Po nam znanih podatkih 
so v tem magistrskem delu prvič predstavljeni podatki kartiranja receptivnih polj 
fotoreceptorjev in VMC na isti vrsti živali. Ta študija je tudi ena redkih, kjer je bilo 
kartiranje receptivnih polj pri žuželki izvedeno z uporabo slikovnih dražljajev. 
 
5.1 MERITVE VPADNEGA KOTA  
 
Rigosi in sod. (2017) so v svoji študiji kartiranja receptivnih polj fotoreceptorjev čebel 
delavk (Apis melifera) z slikovnimi dražljaji ugotovili, da so receptivna polja izotropna, 
zato so privzeli, da sta višina in širina receptivnega polja fotoreceptorjev čebel enaki 
vpadnemu kotu fotoreceptorjev (∆ρሻ. Naša študija je prav tako postregla z ugotovitvijo, da 
ima navadni obad na ravni fotoreceptorjev in VMC receptivna polja izotropne oblike, zato 
smo privzeli, da sta širina in višina receptivnega polja enaki ∆ρ. 
 
Uporaba slikovnih dražljajev ima  prednost pred uporabo bliskovnih dražljajev, da 
omogoča meritve ∆ρ v dveh dimenzijah. Uporaba bliskovnih dražljajev z goniometrskim 
pozicioniranjem točkastega svetila ne omogoča korektne meritve v horizontalni smeri, saj 
je kotni premik po azimutu odvisen od oddaljenosti od ekvatorja in je na polih enak nič. 
Zato so meritve ∆ρ bliskovnimi dražljaji običajno podane zgolj v eni, vertikalni dimenziji 
(Land, 1997). Kvaliteta posnetkov pridobljenih z uporabo slikovnih dražljajev je prav tako 
višja, ker je iz posnetkov mogoče videti obliko receptivnega polja, ugotovimo lahko če sta 
bili dve celici sklopljeni (slika 21) oz. če je prišlo do kakšne tehnične napake, ki spremeni 
meritev receptivnega polja kot je npr. lezenje goniometrskega nosilca. Zaradi te prednosti 
uporabe slikovnih dražljajev smo se odločili, da ne bomo uporabili bliskovnih dražljajev. V 
laboratoriju pa so sodelavci v prejšnjih sezonah z bliskovno metodo vendarle izmerili 
dovolj vpadnih kotov, da lahko naše rezultate postavimo v perspektivo.  
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Slika 21: Posnetek, iz katerega je vidno, da sta se dva fotoreceptorja funkcionalno sklopila. Na X in Y 
osi so označeni segmenti matrike, na desni je barvna lestvica, ki ponazarja zvezo med barvo segmenta in 
izmerjenim membranskim potencialom. 
 
 
Z uporabo slikovnih dražljajev smo ugotovili, da povprečna vrednost 	∆ρ௩ temno 
adaptiranih fotoreceptorjev frontalne mrežnice, pri navadnem obadu, znaša 1,57 ± 0,25 ° in 
	∆ρ௛	1,46 ± 0,17 °. Belušič in sod., (2017) so z bliskovnimi dražljaji na temno adaptiranih 
celicah izmerili vpadni kot  ∆ρ = 1,59 ± 0,53 ° za temno adaptirane fotoreceptorje frontalne 
mrežnice navadnega obada. Vrednosti se statistično ne razlikujejo (t-test, p = 0,17) kar 
pomeni, da sta metodi ustrezni in natančni ter da so slikovni dražljaji primerni za meritve 
∆ρ.	 
 
5.2 OBLIKA IN VELIKOST RECEPTIVNIH POLJ 
 
Izmerjene vrednosti vpadnih kotov navadnega obada postavljajo ob bok dnevno aktivnim 
in hitrim vrstam kot sta metulja Melanitis leda in Heteronympha merope, ter muhi 
Chrysomyia megacephala in Calliphora erythrocephala (Land, 1997). Iz vrednosti 	∆ρ௛ in 
	∆ρ௩	je razvidno, da receptivno polje fotoreceptorjev najbrž ni popolnoma okrogle oblike, 
vendar so razlike med osmi tako majhne, da so statistično nepomembne.  
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Interomatidijski kot akutne cone mrežnice obada znaša minimalno ∆∅min ~ 1,1 °, kar je 
pričakovano nizka vrednost za agilne dvokrilce. Naši rezultati pri samicah sovpadajo z 
anatomskimi podatki, saj je minimalni vpadni kot pri samici praktično enak (∆ρmin = 1,08 
°) in nekoliko manjši, kot izmerjen z bliskovno metodo (∆ρmin = 1,2 °).  Pri samcu smo 
izmerili nekoliko večji vpadni kot (∆ρmin = 1,3 °), ki je tudi nekoliko večji od tistega, 
izmerjenega z bliskovno metodo (∆ρmin = 0,87 °).  Sipanje rezultatov kaže na omejitev 
znotrajceličnega snemanja iz posameznih celic, ki je vedno izvedeno na naključnem 
vzorcu. Vseeno lahko sklenemo, da oko obada idealno vzorči vidno polje, sta si vrednosti 
∆ρ in ∆∅ enaki med seboj.  
 
Obadi so z izjemo samic, ki potrebujejo vsaj en krvni obrok za razvoj jajčec, rastlinojedi. 
(Kniepert, 1980; Krčmar in Marić 2010). Velikost vpadnega kota, ki je primerljiva z 
vpadnimi kotom drugih pašnih insektov, je odraz prilagojenost navadnega obada na pašni 
način življenja. Elipsoidna receptivna polja, ki imajo ožji horizontalni radij elipse, so pri 
pašnih organizmih pogosta, saj na tak način povečajo horizontalno ločljivost za boljšo 
zaznavo objektov, ki so potencialni vir hrane (Land in Nillson, 2012). Pri navadnemu 
obadu smo opazili, da so receptivna polja izotropna, zato sklepamo, da je zanj enako 
pomembna tudi vertikalna ločljivost oči. Tudi receptivna polja VMC niso elipsoidne 
oblike, temveč so izotropna. Frefield in sod. (2013), omenjajo, da bi lahko elipsoidna 
oblika receptivnih polj VMC pomagala pri doseganju večje ločljivost po horizontalni osi. 
Izotropna receptivna polja so pa verjetno prilagoditev navadnega obada za boljšo zaznavo 
plena, ki bo zagotovil krvni obrok v primeru samic in za zaznavo partnerk na nebu v 
primeru samcev.  
 
5.3 LOČLJIVOST 
 
Meritev ločljivosti očesa obada na nivoju fotoreceptorjev je podala rezultat, ki je bil 
pričakovan, saj je najmanjša medsebojna kotna razdalja d med dvema paličicam, ki jo je 
oko še lahko razločilo, znašala d = 1,5 °. Ta vrednost je praktično enaka vrednosti 
vpadnega kota fotoreceptorjev. Še zlasti preseneča rezultat meritve na VMC, saj je razdalja 
d prav tako znašala d ~ 1,5 °, receptivna polja VMC pa so nekoliko večja. To pomeni, da 
na nivoju VMC ne pride do upada ostrine vida, navkljub temu, da imajo te celice večja 
receptivna polja. Razlog tiči v dobrem razmerju S/Š, ki ga dosežejo VMC v očeh z 
nevralno superpozicijo. Takšni VMC lahko zaznajo dva objekta, ki sta med seboj 
oddaljena za manjšo razdaljo, kot je velikost receptivnega polja povezanih fotoreceptorjev. 
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Presenetljivo je tudi, da se je ostrina vida fotoreceptorjev kot tudi VMC spreminjala glede 
na smer potovanja paličic. Glede na izotropnost receptivnih polj bi pričakovali približno 
enake vrednosti v vse smeri. Potrebno je poudariti, da je bila opravljena zgolj ena meritev 
na VMC in štiri na fotoreceptorjih. Najbolj verjetno se zdi, da je bila orientacija vidnega 
polja LMC zgrešena in smo v vidno polje ujeli le npr. horizontalni premik palčk. 
 
Za razliko od Juusola in sod. (2017), ki so pri vinski mušici ugotovili, da njen 
nadločljivostni vid za nekajkrat izboljša od geometrijske optike omejeno ločljivost 
sestavljenih oči, smo pri obadih ugotovili, da nimajo nadločljivostnega vida, saj celice ne 
ločujejo objektov, ki so si bližje skupaj od vpadnega kota. 
 
Meja kjer smo določili, da celica ne vidi več 2 objektov je bila določena subjektivno, bolje 
bi bilo imeti matematično opisano mejo, ampak za tako majhen nabor podatkov, ki poda 
zgolj kvalitativne informacije to ni bilo smiselno početi.  
 
5.4 RECEPTIVNA POLJA V RAZLIČNIH REGIJAH MREŽNICE 
 
Statistične analize niso zaznale razlik v velikosti receptivnih polj fotoreceptorjev ali v 
razmerju njihovih osi glede na različne regije mrežnice. Zdi se malo verjetno, da bi ta 
rezultat bil odraz naravnega stanja, ker grafi velikosti osi receptivnih polj frontalne cone 
mrežnice v odvisnosti od vstopne razdalje (Slika 16) nakazujejo na splošni trend manjšanja 
receptivnih polj v smeri od lateralne k frontalni mrežnici, vsaj kadar je bila velikost 
določena z uporabo pozitivno kontrastnih dražljajev. Vidna ekologija obadov tudi 
nasprotuje takšnemu zaključku, saj je za agilne dvokrilce znano, da imajo prisotne akutne 
cone na frontalni ali dorzalni regiji mrežnice, ki je namenjena iskanju plena ali partnerjev, 
ter območja povečane prostorske ločljivosti na lateralni strani, ki jim omogočajo boljše 
prepoznavanje struktur v okolju (Land, 1999). Možno je, da smo trend spregledali zato, ker 
smo v frontalno cono mrežnice umestili celice, ki niso njen del, in zaradi  nizke statistične 
moči MANOVA, zaradi majhnega vzorca.  
 
Trend upadanja velikosti receptivnih polj z globino ekskurzije je, presenetljivo, bil prisoten 
zgolj pri meritvah, opravljenih s pozitivno kontrastnimi dražljaji. Ta pojav morda kaže na 
obstoj širših rabdomer v fotoreceptorjih latero-frontalnega dela očesa, kjer so se začele 
ekskurzije z elektrodo. Fotoreceptorji s širšimi rabdomerami se bolj izrazito prilagajajo na 
svetlobne razmere in bi zato teoretično mogli imeti širša receptivna polja v temno 
adaptiranem stanju. Proti frontalni akutni coni bi se po takem scenariju nahajali 
fotoreceptorji z ožjim rabdomerami, manj se bi svetlobno adaptirali, posledično bi bila 
prisotna manjša razlika v velikosti receptivnih polj svetlo in temno adaptiranih 
fotoreceptorjev. Žal nimamo podatkov, ki bi to lahko potrdili ali ovrgli. 
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5.5 RECEPTIVNA POLJA MED SPOLOMA 
 
Samci dvokrilcev imajo pogosto prisotne akutne cone na frontalno-dorzalni strani 
mrežnice, ki služijo iskanju samic, ustroj akutne cone pa je odvisen od vidne ekologije 
vrste. Samci muh rodu Chrysomyia imajo v akutni coni omatidije s premerom 80 µm, 
drugje pa znaša njihov premer le 20 µm, kar močno spominja na mrežnico samcev obada 
(premer fasete 50 µm v akutni coni in 25 µm drugje). Kljub temu, da imajo samci 
Chyrsomyie v akutni coni premer rabdomer do 5 µm, ohranjajo tam omatidiji enak vpadni 
kot drugje po mrežnici. Na račun velike leče je v akutni coni močno povečana kontrastna 
občutljivost, za lažje sledenje samicam na nebu (Van Hateren in sod., 1989). Pri domači 
muhi (Musca domestica)  imajo samci v akutni coni pol manjše ∆ρ kot samice, za 
doseganje večje prostorske ločljivosti, hkrati pa imajo v akutni coni prisotne 
fotoreceptorje, ki imajo hitrejšo fototransdukcijo in izboljšan membranski frekvenčni 
odziv, zaradi česar lahko boljše zaznajo hitro premikajoče se objekte (Warrant, 2016). 
Takšna prilagoditev je mnogo bolj primerna za sledenje majhnim objektom na 
nehomogenem ozadju, kot je recimo leteča samica v gozdu. Povečano razmerje S/Š 
fotoreceptorjev frontalne mrežnice je tudi bilo razvidno iz znotrajceličnih posnetkov 
narejenih na samcih, ki so imeli mnogo manj šuma kot posnetki, narejeni na samicah. Naši 
rezultati meritev vpadnega kota fotoreceptorjev frontalne cone mrežnice niso pokazali 
statistično značilnih razlik med spoloma, to je skladno z meritvami Belušiča in sod. (2017), 
ki so z bliskovnimi dražljaji izmerili ∆ρ fotoreceptorjev navadnega obada in tudi niso 
ugotovil razlik med spoloma. Zdi se zelo verjetno, da je vidna ekologija samcev navadnega 
obada takšna, da je najbolj ugodna rešitev za njih nekakšen optimalen kompromis med 
dobro prostorsko ločljivostjo in kontrastno občutljivostjo.  
 
Preverili smo tudi, ali je velikost receptivnih polj VMC med spoloma statistično različna, 
vendar so bili rezultati statističnega testa negativni. Podobno smo ugotovili tudi za 
medspolne razlike v razmerjih osi receptivnih polj fotoreceptorjev in VMC. Oboje je bilo 
pričakovano glede na dejstvo, da med spoloma nismo opazili razlik v ∆ρ fotoreceptorjev. 
 
5.6 RECEPTIVNA POLJA GLEDE NA KONTRAST DRAŽLJAJA 
 
Tehnologija mikrozrcal omogoča izvajanje meritev na svetlo ali temno adaptiranih celicah, 
kar dosežemo z zamenjavo kontrasta dražljaja. Ker smo opravljali meritve z obema 
polaritetama kontrasta, smo lahko primerjali receptivna polja temno in svetlo adaptiranih 
celic. Ugotovili smo, da se velikosti ∆ρ niso razlikovale med temno in svetlo adaptiranimi 
fotoreceptorji ali VMC. Za fotoreceptorje je to delno v skladu z pričakovanji. 
Znotrajcelični pupilarni mehanizem namreč vpliva na velikost vpadnega kota preko 
valovno optičnega mehanizma, pri katerem zrnca pigmenta v svetlo adaptirani poziciji, tik 
ob rabdomeri, absorbirajo višje valovne moduse svetlobe (Slika 22). Prostorska distribucija 
višjih valovnih modusov pa je širša od distribucije nižjih modusov, zato imajo načeloma 
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svetlo adaptirane celice ožja receptivna polja. Vendar pa je učinek odvisen tudi od valovne 
dolžine svetlobe in premera rabdomere (Stavenga, 2004). Pri obadih, ki imajo rabdomere 
premera 1,4 µm, je vpliv pupile na vpadni kot opazen pri svetlobi z valovno dolžino < 450 
nm. Pri premeru rabdomere 2,0 µm bi moral biti vpadni kot svetlo in temno adaptirane 1,5 
° oziroma 2 °. Distalne rabdomere pri samici merijo pribl. 1,4 x 2 µm, pri samcu pa pribl. 2 
x 3 µm. Zato bi moral biti učinek pri samici komaj opazen, pri samcu pa na meji ločljivosti 
metode. Občutljivost meritve bi lahko izboljšali z uporabo UV svetlobe, kar pa bi 
zahtevalo preureditev projektorja. Naš projektor je bil opremljen z RGB LED izvorom z 
minimalno valovno dolžino 470 nm, zato tudi z uporabo modrega dražljaja učinka pupile 
nismo opazili.  
 
 
Slika 22: Vpliv znotrajcelične pupile na vpadni kot. Pupilarni mehanizem omogoča lateralni premik 
pigmentnih zrnc v fotoreceptorjih (drobne temne granule (a); na sliki (b) so zrnca izpadla iz preparata na 
mestih, kjer so beli krogci). a) Distalni rabdom samice navadnega obada. b) Distalni rabdom samca 
navadnega obada. c) Učinek pupile na vpadni kot pri premeru rabdoma 1,4 µm. d) Učinek pupile na vpadni 
kot pri premeru rabdoma 2,0 µm. Oznake: Δρ - vpadni kot, kakor ga predvideva geometrijska optika, Δρl - 
vpadni kot, kot ga predvideva uklon svetlobe (polovična širina Airyevega diska), Δρ - vpadni kot, kot ga 
predvideva integrirana geometrijska in valovna optika dioptričnega aparata in rabdomere, h - razdalja med 
pigmentnimi zrnci in rabdomero (h=∞, temno adaptirana celica, h=0, svetlo adaptirana celica), Dr, - premer 
rabdomere. Slika a in d, foto: Meglič A., 2017, slika c in d povzeti po Stavenga (2004: 1706). 
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Pri žuželkah, ki so aktivne v različnih obdobjih dneva, večera in noči, se z adaptacijo na 
temo receptivna polja povečujejo. Na ta način lahko posamezne celice ujamejo več 
fotonov, seveda na račun zmanjšane kotne ločljivosti. Učinek je pri obadu prešibek, da bi 
ga opazili. Sklenemo lahko, da je pri obadih optični mehanizem svetlobne adaptacije tako 
učinkovit, da ne degradira ločljivosti oči. Obenem pa tako šibka adaptacija odraža obadov 
strogo dnevni vzorec aktivnosti in s tem sorazmerno ozko ekološko nišo: v naravi so obadi 
aktivni samo ob sončnih dnevih. 
 
5.7 RAZLIKA MED RECEPTIVNIMI POLJI FOTORECEPTORJEV IN VMC 
 
Ugotovili smo, da so receptivna polja VMC nekoliko večja od receptivnih polj 
fotoreceptorjev. Zelo verjetno je razlika posledica dejstva, da so bile optične osi merjenih 
VMC na usmerjene pretežno stran od frontalne smeri, saj so bile frontalno usmerjene VMC 
nedostopne za mikroelektrodo. Meritve na fotoreceptorjih smo večinoma izvajali na 
celicah iz frontalne cone očesa (16 meritev od 20), pri meritvah na VMC pa nismo imeli 
tako strogega kriterija, celice smo zaradi tehnično zahtevne meritve sprejeli, tudi če so bile 
njihove optične osi usmerjene poljubno. Navkljub temu, da nismo ugotovili razlik v 
velikosti receptivnih polj v različnih predelih mrežnice, to ne pomeni, da v naravi ne 
obstajajo. To bi lahko prispevalo k opaženi razliki v velikosti receptivnih polj med 
fotoreceptorji in VMC.  
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6 SKLEPI 
 
Kartiranje receptivnih polj z DLP projektorjem se je izkazalo kot učinkovit in hiter način 
pridobivanja  podatkov o velikosti in obliki receptivnih polj fotoreceptorjev in velikih 
monopolarnih celic. Receptivna polja fotoreceptorjev in velikih monopolarnih celic so 
izotropna, kar pomeni da ima obad prisotno enako prostorsko ločljivost tako po 
horizontalni kot vertikalni osi očesa; vpadni kot fotoreceptorjev v akutni coni navadnega 
obada je v vertikalni smeri ∆ρ௩ ~ 1,56 °, v horizontalni pa ∆ρ௛ ~ 1,46 °, razlika ni 
statistično pomembna. Vrednosti vpadnih kotov fotoreceptorjev je primerljiva z 
vrednostmi pri drugih hitro letečih insektih in ni izjemno nizka. Velikost vpadnih kotov je 
neodvisna od svetlobne adaptacije, kar odraža obadov strogo dnevni vzorec aktivnosti. 
Gradacije velikosti receptivnih polj v različnih predelih mrežnice nismo zaznali, ker smo 
imeli premajhen vzorec in prešibek nadzor nad pozicijo snemanja v mrežnici. 
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7 POVZETEK 
 
V okviru magistrske naloge smo uvedli novo metodo kartiranja receptivnih polj 
nevretenčarjev, z uporabo slikovnih dražljajev, ki simulirajo naravno okolje in so 
predstavljeni z uporabo hitrega DLP projektorja. Metoda se je izkazala kot učinkovit način 
kartiranja receptivnih polj z določenimi prednostmi v primerjavi s klasičnimi metodami, 
temeljijo na bliskovnih dražljajih. Metoda omogoča kartiranje receptivnih polj tako svetlo 
kot temno adaptiranih celic in omogoča opis oblike receptivnega polja, iz česar se da 
izračunati vpadni kot fotoreceptorjev po poljubni osi. Po nam znanih podatkih smo na tak 
način prvič kartirali receptivna polja tako fotoreceptorjev kot tudi VMC pri isti vrsti 
žuželk.  
 
Na osnovi elektrofizioloških meritev odziva membranskega potenciala na dražljaje, ki 
oponašajo naravno okolje, smo ugotovili, da ima navadni obad vpadni kot fotoreceptorjev 
primerljiv z drugimi predstavniki hitro letečih dvokrilcev. Ločljivost vida na nivoju VMC 
je omejena z vpadnim kotom fotoreceptorjev in je mehanizem nevralne superpozicije ne 
degradira. Oblika receptivnih polj je izotropna, velikost pa neodvisna od svetlobne 
adaptacije.  
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PRILOGE 
 
Priloga A 
Preglednica izmerjenih in izračunanih vrednosti fotoreceptorjev uporabljenih v  
analizi receptivnih polj – pozitivni kontrast 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Št.
živali
Vstopna 
razdalja [μm]
Regija
mrežnice Spol X os elipse [°] Y os elipse [°]
Površina
receptivnega polja  
[(°)2]
Razmerje osi 
(X os / Y os) Kotna pozicija [°] 
1 380 Lateralna Z 1,578 1,483 1,837 1,064 -11,702
2 480 Lateralna Z 1,531 1,425 1,713 1,075 -19,161
3 550 Lateralna Z 1,227 1,388 1,337 1,132 45,003
4 250 Frontalna M 1,841 1,639 2,369 1,124 15,708
5 530 Frontalna M 1,402 1,630 1,794 1,163 12,714
6 600 Frontalna M 1,316 1,437 1,484 1,092 8,357
7 680 Frontalna M 1,513 1,414 1,679 1,070 -9,548
8 120 Frontalna Z 1,651 1,437 1,862 1,149 -45,003
9 170 Frontalna Z 1,404 1,804 1,988 1,285 -21,325
10 330 Frontalna Z 1,698 1,593 2,123 1,066 -45,003
11 440 Frontalna Z 1,520 1,423 1,698 1,068 -45,003
12 480 Frontalna Z 1,484 2,068 2,409 1,394 -5,917
13 650 Frontalna Z 1,400 1,330 1,462 1,053 -6,461
14 900 Frontalna Z 1,078 1,322 1,118 1,226 10,388
15 440 Ventralna Z 1,339 1,699 1,786 1,269 -39,720
16 527 Ventralna Z 1,443 1,294 1,465 1,115 16,716
17 300 Frontalna Z 1,393 1,487 1,627 1,068 6,557
18 300 Frontalna Z 1,580 1,704 2,114 1,079 -5,630
19 300 Frontalna Z 1,316 1,519 1,569 1,155 12,234
20 120 Frontalna Z 1,428 2,283 2,560 1,598 25,077
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Priloga B 
Preglednica izmerjenih in izračunanih vrednosti fotoreceptorjev uporabljenih v 
analizi receptivnih polj – negativni kontrast 
 
 
 
  
Št.
živali
Vstopna 
razdalja [μm]
Regija
mrežnice Spol X os elipse [°] Y os elipse [°]
Površina
receptivnega polja  
[(°)2]
Razmerje osi 
(X os / Y os) Kotna pozicija [°] 
1 380 Lateralna Z 1,536 1,685 2,032 1,097 31,839
2 480 Lateralna Z 1,546 1,394 1,692 1,109 -6,726
3 550 Lateralna Z 1,417 1,245 1,386 1,138 10,617
4 250 Frontalna M 1,735 1,623 2,210 1,069 0,129
5 530 Frontalna M 1,259 1,643 1,624 1,305 9,180
6 600 Frontalna M 1,355 1,199 1,275 1,130 -45,003
7 680 Frontalna M 1,353 1,167 1,240 1,160 8,975
8 120 Frontalna Z 1,545 1,606 1,948 1,040 -16,701
9 170 Frontalna Z 1,375 1,614 1,742 1,174 -21,224
10 330 Frontalna Z 1,482 1,743 2,028 1,176 -2,124
11 440 Frontalna Z 1,998 1,569 2,461 1,273 20,588
12 480 Frontalna Z 1,386 2,178 2,369 1,571 -8,816
13 650 Frontalna Z 1,312 1,245 1,282 1,054 2,666
14 900 Frontalna Z 1,220 1,374 1,316 1,126 -5,562
15 440 Ventralna Z 1,518 1,831 2,182 1,206 -32,234
16 527 Ventralna Z 1,445 1,366 1,550 1,058 -38,384
17 300 Frontalna Z 1,464 1,566 1,800 1,070 -1,731
18 300 Frontalna Z 1,211 1,344 1,278 1,110 21,728
19 300 Frontalna Z 1,557 1,657 2,024 1,064 -41,517
20 120 Frontalna Z 1,385 1,799 1,956 1,299 5,177
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Priloga C 
Preglednica izmerjenih in izračunanih vrednosti VMC uporabljenih v analizi 
receptivnih polj – pozitivni kontrast 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Št.
živali Spol X os elipse [°] Y os elipse [°]
Površina
receptivnega polja  
[(°)2]
Razmerje osi 
(X os / Y os) Kotna pozicija [°] 
1 M 2,263 2,499 4,441 1,104 ‐30,954
2 M 2,014 2,487 3,932 1,235 ‐29,621
3 M 1,903 2,374 3,546 1,247 ‐43,657
4 Z 1,313 1,671 1,723 1,273 ‐11,506
5 Z 2,814 2,381 5,260 1,182 ‐24,070
6 Z 2,026 1,642 2,611 1,234 ‐17,174
7 Z 2,499 1,932 3,789 1,294 ‐45,003
8 Z 1,962 2,765 4,258 1,410 8,400
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Priloga D 
Preglednica izmerjenih in izračunanih vrednosti VMC uporabljenih v analizi 
receptivnih polj – pozitivni kontrast 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Št.
živali Spol X os elipse [°] Y os elipse [°]
Površina
receptivnega polja  
[(°)2]
Razmerje osi 
(X os / Y os) Kotna pozicija [°] 
1 M 1,693 2,068 2,749 1,221 ‐40,378
2 M 1,837 2,316 3,340 1,261 ‐44,190
3 M 1,926 1,941 2,934 1,008 0,110
4 Z 1,102 1,819 1,574 1,651 ‐12,721
5 Z 2,421 2,262 4,299 1,070 ‐13,747
6 Z 2,202 1,999 3,456 1,101 ‐5,759
7 Z 1,855 2,674 3,895 1,441 15,451
8 Z 2,031 2,996 4,776 1,476 17,536
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Priloga E 
Preglednica izmerjenih vrednosti membranskega potenciala VMC in fotoreceptorjev 
v odziv na prehod dveh paličic 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Celica LMC FOTO1 FOTO2 FOTO3 FOTO4
Razmak
paličic 0° 45° 90° 0° 45° 90° 0° 45° 90° 0° 45° 90° 0° 45° 90°
3 7,4 7,2 5,4 6,6 4,1 0,0 0,4 1,5 0,7 1,8 1,6 1,4 1,3 0,9 0,6
2,7 3,2 5,3 2,3 6,7 2,1 0,0 0,4 0,7 0,7 1,4 1,8 1,0 1,1 0,5 0,3
2,4 2,0 2,3 2,0 5,5 1,2 0,0 0,0 0,6 0,0 1,0 0,5 0,7 0,7 0,5 0,5
2,1 0,8 1,0 1,5 4,1 1,2 0,0 0,0 0,3 0,0 0,3 1,1 0,5 0,0 0,0 0,0
1,8 0,0 0,7 -2,0 1,4 0,0 0,0 0,0 0,3 0,5 0,8 0,5 0,5 0,0 0,0 0,0
1,5 0,0 0,0 0,5 1,2 0,0 0,0 0,3 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
1,2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,9 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,6 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0,3 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
 
Atanackov P. Kartiranje receptivnih polj oči navadnega obada … s simulacijo naravnega vida. 
    Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Oddelek za biologijo, 2017 
Priloga F 
Programska koda uporabljena za prikaz vidnih dražljajev 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
1   from __future__ import division
2   import sys
3   from psychopy import core, visual, event, monitors, gui, logging, prefs, sound, core
4   from psychopy.tools.arraytools import createXYs
5   from psychopy.tools.monitorunittools import deg2pix, pix2deg
6   import numpy, pylab
7   from random import randrange
8   #from psychopy.visual.windowwarp import Warper
9   from psychopy.visual.windowframepack import ProjectorFramePacker
10   import matplotlib.pyplot as plt
11   import math
12   
13   
14   dlg = gui.Dlg(title="Eksperiment")
15   dlg.addText('Podatki o vzdrazevalniku (IZPOLNI VSE)', color='Blue')
16   dlg.addField('Tip', choices =["DLP", "Zaslon"])
17   dlg.addField('Resolucija', choices
=["608x684","800x600","1920x1080","1600x900","1366x768","1360x720"])
18   dlg.addField('Oddaljenost od vzdrazenja (cm)', 22)
19   dlg.addField('Sirina vdrazenja (cm)', 18)
20   dlg.addField('Premik kvadrata pri mapiranju', 0.2)
21   dlg.addText('Podatki o subjektu (IZPOLNI CE SE TI DA)', color ='Green')
22   dlg.addField('Vrsta organizma')
23   dlg.addField('Linija/sev')
24   dlg.addField('Oznaka osebka')
25   dlg.addText('Podatki o vzdrazenju', color ='Red')
26   dlg.addField('Trajanje pred vzdrazenjem (ms)', 50)
27   dlg.addField('Trajanje vzdrazenja (ms)',50)
28   dlg.addField('Trajanje po vzdrazenju (ms)', 50)
29   dlg.addField('Barva ozadja', choices =["bela", "crna", "nevtralna"])
30   dlg.addField('Barva stimulusa', choices = ["crna", "bela", "nevtralna"])
31   dlg.addText('Podatki o kvadratku, ki se veca', color ='Brown')
32   dlg.addField('inkrement velikosti?', 1.2)
33   dlg.addText('Podatki za mapiranje receptivnega polja', color = 'Purple')
34   dlg.addField('Stevilo vrstic', 20)
35   dlg.addField('Stevilo stolpcev', 20)
36   dlg.addText('Podatki o kvadratku, ki se fura', color ='Orange')
37   dlg.addField('Koliko framov za vnovicen render', 1)
38   dlg.addField('Premika na render', 0.1)
39   dlg.addField('Dolzina crte', 20)
40   dlg.addField('Dolzina stranice kvadratka (stopinje)', 1)
41   
42   thisInfo = dlg.show()
43   
44   stimulator = thisInfo[0]
45   resolucija = thisInfo[1].split("x")
46   xresolucija = int(resolucija[0])
47   yresoluacija = int(resolucija[1])
48   distance = int(thisInfo[2])
49   width = int(thisInfo[3])
50   
51   sirina_kvadrat = float(thisInfo[4])
52   
53   t_pred = int(thisInfo[8])
54   t_med = int(thisInfo[9])
55   t_po = int(thisInfo[10])
56   
57   dct = {'bela' : [1,1,1], 'nevtralna' : [0,0,0], 'crna' : [-1,-1,-1]}
58   barva_ozadja = dct[thisInfo[11]]
59   barva_stimulus = dct[thisInfo[12]]
60   
61   vecanje = float(thisInfo[13])
62   
63   st_vrstic = int(thisInfo[14])
64   st_stolpcev = int(thisInfo[15])
65   
66   st_frameov_premik_furanje = int(thisInfo[16])
67   premik_na_frame = float(thisInfo[17])
68   dolzina_furanja = int(thisInfo[18])
69   Velikost_map_kv = float(thisInfo[19])
70   
71   mon = monitors.Monitor('AOC2250W')
72   mon.setDistance(distance) #razdalja do zaslona v cm
73   mon.setSizePix([xresolucija,yresoluacija])
74   mon.setWidth(width) #sirina zaslona v cm
75   
76   seznam = ["mapiranje matrika", "mapiranje crte", "manjsanje kvadratka", "fly-by 
kvadratka", "matrika pozitivni + negativni"]
77   
78   
79   win = visual.Window((xresolucija, yresoluacija), allowGUI=False, color= barva_ozadja,
80   monitor=mon , winType='pyglet', units='deg', useFBO = True, screen =2,
fullscr = False)
81   
82   if stimulator == "DLP":
83   framePacker = ProjectorFramePacker(win)
84   freq = 180
85   visina_kvadrat = sirina_kvadrat * 2
86   else:
87   freq = 60
88   visina_kvadrat = sirina_kvadrat
89   
90   t_FP= 1000 / freq
91   FP_PRED = t_pred // t_FP
92   FP_MED = t_med // t_FP
93   FP_PO = t_po // t_FP
94   celoten_t = FP_PRED + FP_MED + FP_PO
95   
96   #warper = Warper(win, warp='spherical', warpfile = "", warpGridsize = 300, eyepoint 
= [0.5, 0.5], flipHorizontal = True, flipVertical = True)
97   
98   kvadrat = visual.Rect(win, width=sirina_kvadrat, height=visina_kvadrat, lineColor =
barva_stimulus, fillColor = barva_stimulus) #To je globalna spremenljivka, mogoce bi 
bilo jo boljse defenirat znotraj funkcije, bi bilo hitreje?
99   kvadrat_za_stimulus = visual.Rect(win, width= 5, height= 5, lineColor =
barva_stimulus, fillColor = barva_stimulus)
100   kvadrat2 = visual.Rect(win, width=sirina_kvadrat, height=8, lineColor =
barva_stimulus, fillColor = barva_stimulus)
101   kvadrat3 = visual.Rect(win, width=sirina_kvadrat, height=8, lineColor =
barva_stimulus, fillColor = barva_stimulus)
102   x_kot = pix2deg(-297,mon)
103   y_kot = pix2deg(-327,mon)
104   kvadrat_za_stimulus.pos = (x_kot,y_kot)
105   
106   def main():
107   
108   win.setRecordFrameIntervals(True)
109   mouse = event.Mouse()
110   
111   vm = visual.CustomMouse(win, clickOnUp=True, topLimit = 90, leftLimit = -90,
rightLimit = 90, bottomLimit = -90) #tukaj in naslednjo moramo podat v 
relativnih enotah, ne abosolutnih
112   
113   new_pointer = visual.ShapeStim(win,
vertices=[(-.1,-380),(-.1,380),(.1,380),(.1,-380)], fillColor= barva_stimulus,
lineWidth=0, size=.75, pos=(0, 0), ori=180, units = "deg")
114   old_pointer = visual.ShapeStim(win,
vertices=[(-.1,-380),(-.1,380),(.1,380),(.1,-380)], fillColor= barva_stimulus,
lineWidth=0, size=0.75, pos=(0, 0), ori=90, units = "deg")
115   
116   counter = 0
117   protokol = 0
118   clock = core.Clock()
119   msg = visual.TextStim(win, text= "nic")
120   vm.pointer = new_pointer
121   
122   while not event.getKeys('q'):
123   vm.draw()
124   win.flip()
125   vm.pointer.size += mouse.getWheelRel()[1]
126   if event.getKeys('c'):
127   if vm.pointer == new_pointer:
128   osX = vm.getPos()[0]
129   print("X os = " + str(osX))
130   elif vm.pointer == old_pointer:
131   osY = vm.getPos()[1]
132   print("Y os = " + str(osY))
133   if event.getKeys('t'):
134   vm.pointer.opacity = 1
135   if vm.pointer == old_pointer:
136   vm.pointer = new_pointer
137   elif vm.pointer == new_pointer:
138   vm.pointer = old_pointer
139   if event.getKeys('p'):
140   protokol +=1
141   if protokol > 4:
142   protokol = 0
143   msg = visual.TextStim(win, text= seznam[protokol], color=
barva_stimulus, pos =(5,-5), height = 5, depth = 5)
144   clock.reset(0.0)
145   if clock.getTime() < 2.0:
146   msg.draw()
147   if event.getKeys('b'):
148   while not event.getKeys('escape'):
149   for frameN in range(int(celoten_t)):
150   if int(FP_PRED) < frameN <= int(FP_PRED + FP_MED):
151   vm.pointer.opacity = 1
152   vm.draw()
153   win.flip()
154   if int(FP_PRED) + FP_MED < frameN <= int(celoten_t):
155   vm.pointer.opacity = 0
156   vm.draw()
157   win.flip()
158   else: vm.pointer.opacity = 1
159   if event.getKeys('s'):
160   break
161   
162   try: #Ta del je tu samo zato, da ti izpise error, ce nisi postavil sredine.
163   print(osX,osY)
164   except UnboundLocalError:
165   print("Nisi definiral x in y pozicije za center stimulusa, izvajanje skripte 
prekinjeno (Namig: definiras jih s crko a) ")
166   sys.exit(0)
167   #    nov_center(osX,osY) #To defenira nov center polja za warperja s koordinatami, 
ki si mu jih definiral
168   kvadrat.pos = [osX,osY]
169   
170   if protokol == 0:
171   kocka_pulz(osX,osY,3)
172   elif protokol == 1:
173   kocka_vrstica(osX,osY)
174   elif protokol == 2:
175   kocka_utripanje()
176   elif protokol == 3:
177   kocka_furanje(osX,osY)
178   elif protokol == 4:
179   while not event.getKeys('q'):
180   if event.getKeys('n'):
181   kocka_pulz(osX,osY,1)
182   elif event.getKeys('p'):
183   kocka_pulz(osX,osY,2)
184   win.close()
185   plt.plot(win.frameIntervals)
186   plt.show()
187   
188   
189   core.quit
190   def kocka_pulz(x,y, kontrast):
191   kvadrat.height = Velikost_map_kv * 2
192   kvadrat.width = Velikost_map_kv
193   if kontrast == 1:
194   win.color= [-1,-1,-1]
195   kvadrat.fillColor = [1,1,1]
196   kvadrat_za_stimulus.fillColor = [1,1,1]
197   elif kontrast == 2:
198   win.color= [1,1,1]
199   kvadrat.fillColor = [-1,-1,-1]
200   kvadrat_za_stimulus.fillColor = [-1,-1,-1]
201   
202   stevec = stevec2 = 0
203   poz_kv_x = x-(0.5*(st_stolpcev * sirina_kvadrat)-0.5*sirina_kvadrat)
204   poz_kv_y = y-(0.5*(st_vrstic * visina_kvadrat)-0.5*visina_kvadrat)
205   while not event.getKeys('q') or stevec == st_vrstic:
206   if stevec2 == st_stolpcev:
207   stevec2 = 0
208   stevec += 1
209   avdio_signal()
210   kvadrat.pos= [poz_kv_x + (stevec2* sirina_kvadrat), poz_kv_y +
(stevec*visina_kvadrat)]
211   stevec2 += 1
212   if stevec == st_vrstic : #to neha risat kvadaratek ko dosezemo doloceno 
visinoctt
213   break
214   for frameN in range(int(celoten_t)):
215   if 0 <= frameN < int(FP_PRED) or int(FP_PRED + FP_MED) <= frameN <=
int(celoten_t):
216   kvadrat.opacity = 0
217   kvadrat_za_stimulus.opacity = 0
218   else:
219   kvadrat.opacity = 1
220   kvadrat_za_stimulus.opacity = 1
221   kvadrat.draw()
222   kvadrat_za_stimulus.draw()
223   win.flip()
224   
225   
226   def kocka_vrstica(x,y):
227   kvadrat.height = 150
228   stevec =stevec2 = koe = 0
229   poz_kv_x = x-(0.5*(st_stolpcev * sirina_kvadrat)-0.5*sirina_kvadrat)
230   poz_kv_y = y-(0.5*(st_vrstic * visina_kvadrat)-0.5*visina_kvadrat)
231   while not event.getKeys('q'):
232   avdio_signal()
233   print(stevec)
234   kvadrat.pos= [poz_kv_x + (stevec* sirina_kvadrat), poz_kv_y +
(stevec*visina_kvadrat*koe)]
235   stevec += 1
236   if stevec2 != 0 and stevec == st_vrstic +1 :
237   break
238   elif stevec == st_vrstic +1 : #to neha risat kvadaratek ko dosezemo doloceno 
visino
239   kvadrat.width = 150
240   kvadrat.height = visina_kvadrat
241   koe = 1
242   stevec = 1
243   stevec2 +=1
244   for frameN in range(int(celoten_t)):
245   if 0 <= frameN < int(FP_PRED) or int(FP_PRED + FP_MED) <= frameN <=
int(celoten_t):
246   kvadrat.opacity = 0
247   kvadrat_za_stimulus.opacity = 0
248   else:
249   kvadrat.opacity = 1
250   kvadrat_za_stimulus.opacity = 1
251   kvadrat.draw()
252   kvadrat_za_stimulus.draw()
253   win.flip()
254   
255   
256   def kocka_utripanje():
257   while not event.getKeys('q'):
258   kvadrat.width -= vecanje
259   kvadrat.height -= vecanje
260   if kvadrat.width <= 0:
261   break
262   for frameN in range(int(celoten_t)):
263   if 0 <= frameN < int(FP_PRED) or int(FP_PRED + FP_MED) <= frameN <=
int(celoten_t):
264   kvadrat.opacity = 0
265   kvadrat_za_stimulus.opacity = 0
266   else:
267   kvadrat.opacity = 1
268   kvadrat_za_stimulus.opacity = 1
269   kvadrat.draw()
270   kvadrat_za_stimulus.draw()
271   win.flip()
272   
273   
274   def kocka_furlanje(x,y):
275   sirina = dolzina_furanja
276   stevec = 0
277   skok = premik_na_frame
278   kvadrat3.opacity = 1
279   kvadrat2.opacity = 1
280   while not event.getKeys('q'):
281   for frameN in range(int(dolzina_furanja/premik_na_frame)):
282   kvadrat_za_stimulus.opacity = 0
283   if 0 < frameN < 5:
284   kvadrat_za_stimulus.opacity = 1
285   kvadrat_za_stimulus.draw()
286   kvadrat3.draw()
287   kvadrat2.draw()
288   win.flip()
289   stevec +=skok
290   if stevec < dolzina_furanja:
291   kvadrat3.pos= [x - (sirina // 2) + stevec,y]
292   kvadrat2.pos= [x - (sirina // 2) + stevec + 0.8,y]
293   else: stevec = 0
294   
295   
296   def kocka_furanje(x,y):
297   razkorak = 2
298   sirina = dolzina_furanja
299   stevec = 0
300   kot = 0
301   pomikx = math.cos(math.radians(0))
302   pomiky = math.sin(math.radians(0))
303   kvadrat3.pos = [x-math.cos(math.radians(0))*(sirina //
2),y-math.sin(math.radians(0))*(sirina // 2)]
304   kvadrat2.pos = [x-math.cos(math.radians(0))*((sirina // 2)+
razkorak),y-math.sin(math.radians(0))*((sirina // 2)+razkorak)]
305   skok = premik_na_frame
306   kvadrat3.opacity = 1
307   kvadrat2.opacity = 1
308   kvadrat_za_stimulus.opacity = 0
309   while not event.getKeys('q'):
310   if kot < 90:
311   for frameN in range(int(dolzina_furanja/premik_na_frame)):
312   if 0 < frameN < 5:
313   kvadrat_za_stimulus.opacity = 1
314   kvadrat_za_stimulus.draw()
315   kvadrat3.draw()
316   kvadrat2.draw()
317   win.flip()
318   stevec +=skok
319   if stevec < dolzina_furanja:
320   kvadrat3.pos += (pomikx*skok, pomiky*skok)
321   kvadrat2.pos += (pomikx*skok, pomiky*skok)
322   else:
323   stevec = 0
324   kot += 45
325   print(kot, razkorak, "wrum")
326   pomikx = math.cos(math.radians(kot))
327   pomiky = math.sin(math.radians(kot))
328   kvadrat3.ori =(-kot)
329   kvadrat2.ori =(-kot)
330   kvadrat3.pos = [x-math.cos(math.radians(kot))*(sirina //
2),y-math.sin(math.radians(kot))*(sirina // 2)]
331   kvadrat2.pos = [x-math.cos(math.radians(kot))*((sirina // 2)+
razkorak),y-math.sin(math.radians(kot))*((sirina // 2)+razkorak)]
332   else:
333   razkorak -=0.3
334   kot = - 45
335   print(kot,razkorak)
336   
337   def avdio_signal():
338   highA = sound.Sound("A", octave=2, sampleRate=44100, secs=0.02)
339   highA.setVolume(0.8)
340   highA.play()
341   
342   def nov_center(x,y):
343   xpix = deg2pix(x, mon)
344   ypix = deg2pix(y, mon)
345   x_rel = (xpix + (xresolucija / 2)) / xresolucija
346   y_rel = (ypix + (yresoluacija / 2)) / yresoluacija #ne preverit ce si ti to 
dejansko pravilno preracunal/pretvoril
347   print(xpix,ypix)
348   print (x_rel, y_rel)
349   #    new_warper = Warper(win, warp='spherical', warpfile = "", warpGridsize = 300, 
eyepoint = [x_rel, y_rel], flipHorizontal = True, flipVertical = True)
350   #    warper = new_warper
351   main()
